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nische Praktikum , mais abrangente), publicadas igualmen- 
te em muitas edi^oes, sao empregadas ate hoje em praticas 
microscopicas de botanica de cursos superiores. A area 
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Prefacio da 36- Edi^ao 


Tratado de Botanica por mais de um seculo contribuiu 
para a forma^ao especializada de j ovens, necessitando, de 
edi^ao para edi^ao, propor o desafio de adaptar seu con- 
teudo aos avan^os da pesquisa e de encontrar uma forma 
adequada na apresenta^ao de um tema tao extenso. Os 
dois colegas que sairam do grupo de autores tiveram um 
papel destacado no cumprimento dessa meta. Nessa opor- 
tunidade, manifestamos nosso sincero agradecimento. Pe¬ 
ter Sitte retirou-se por motivos de idade: como mentor da 
equipe de autores, sempre se preocupou com o capitulo 
por ele elaborado, bem como com a concep^ao integral do 
livro e, com isso, deixou nela a sua marca. Como seu su- 
cessor, Gunther Neuhaus passou a ser o responsavel pela 
parte denominada Estrutura. A parte sobre Fisiologia , na 
edi^ao anterior, foi elaborada por Elmar Weiler e reformu- 
lada com novos enfoques. Devido a novos compromissos 
assumidos, ele se despediu como coautor do livro, mas sua 
contribui^ao permanece evidente em muitas partes, mes- 
mo quando encontramos em Uwe Sonnewald um suces- 
sor altamente produtivo, apesar do pouco tempo disponi- 
vel dedicado aos capitulos correspondentes. 

A atualiza^ao e as circunstancias externas consti¬ 
tuent em um desafio permanente. O titulo Tratado de 
botanica de Strasburger , por exemplo, nao esta muito ar- 
raigado a uma tradi^ao antiquada, nao e mais justificada 
de acordo com os novos objetivos, metodos, resultados 
e tambem a importancia da materia? A expressao “Cien- 
cias Vegetais”, em vez de Botanica, nao proporcionaria 
uma compreensao moderna do assunto? A inclina^ao 
por manter o titulo antigo foi apoiada na “tradi^ao de 
Strasburger”, que permite considerar bacterias e fungos 
no contexto da botanica. 

Quanto ao conteudo e alcance do livro, os autores 
concordam que a for^a especial do “Strasburger” reside 
na apresenta^ao geral equilibrada da materia. Uma apre- 
senta^ao fortemente reduzida de um tema extenso, algo 
adaptado ao curriculo do curso de biologia, nao parece 


adequado. Contudo, a abrangencia do livro nao deve au- 
mentar visivelmente. 

Na parte referente a Estrutura , os topicos sobre biolo¬ 
gia celular foram especialmente atualizados. Na parte da 
Fisiologia , houve uma complementa^ao na apresenta^ao 
do metabolismo primario, e a materia no todo foi adap- 
tada as novas exigencias. Na elabora^ao da Sistemdtica e 
Filogenia , foram considerados novos achados moleculares 
de significado sistematico. O capitulo sobre Historia da 
Vegetagdo foi bastante reformulado. Na parte sobre Eco- 
logia , a orienta^ao do texto e cada vez mais voltada para 
uma visao global do tema. 

Os autores se sentem na obriga^ao de expressar diver- 
sas formas de agradecimentos, os quais sao manifestados 
no inicio de cada parte. Nesta oportunidade, agradecemos 
a todos os colegas que nos incentivaram e apontaram erros 
e inadequacies. Esperamos que nenhuma das legitimas 
observances tenha passado despercebida e, ademais, soli- 
citamos o acompanhamento critico desse livro no sentido 
do seu aperfeinoamento constante. 

A editora e seus colaboradores se identificaram ple- 
namente com o livro e nao pouparam esfor^os para, de 
maneira adequada, desenvolver uma coopera^ao cons- 
trutiva com os autores. Agradecemos ao Sr. Dr. Ulrich G. 
Moltmann, diretor de programas de biologia, a Sra. Betti- 
na Saglio, coordenadora, a Sra. Ute Kreutzer, produtora, e 
ao Sr. Dr. Martin Lay, pela formata^ao grafica de muitas 
ilustranoes. Um agradecimento especial e dedicado a Sra. 
Dra. Birgit Jarosch, redatora, que se sujeitou ao fatigante 
trabalho de organizar e harmonizar, de modo rapido e efe- 
tivo, o fichario do texto conforme as normas para a obra 
como um todo. A despeito de algumas contrariedades, 
ela cuidou da evolu^ao regular das etapas necessarias do 
trabalho. Por isso, deve-se a ela nao so o reconhecimento, 
mas tambem um agradecimento cordial! 

Os autores 


Prefacio da 1 - Edi$ao 


Os autores deste tratado atuam juntos ha anos na Univer- 
sidade de Bonn, como docentes de botanica. Eles se man- 
tern em permanente troca de ideias cientificas e muitas 
vezes se auxiliam nas atividades de ensino. Eles procuram, 
agora coletivamente, trazer para este livro suas experien- 
cias reunidas ao longo da vida. Eles dividiram o conteudo 
entre si, com a seguinte distribui^ao: Eduard Strasburger, 
Introdu^ao e Morfologia; Fritz Noll, Fisiologia; Heinrich 
Schenck, Criptogamas; A.F.W. Schimper, Fanerogamas. 

Cada autor assume a responsabilidade cientifica ape- 
nas pela parte por ele realizada, mas a participa^ao homo- 
genea de todos foi garantida por um entendimento per¬ 
manente. Por isso, apesar de contar com quatro autores, o 
livro pode ter um rendimento uniforme. 

Este tratado e dirigido a estudantes de escolas su¬ 
periors, visando despertar neles o interesse por meio 


da promo<;ao de conhecimentos cientificos. Ao mesmo 
tempo, ele leva tambem em considera^ao as exigencias 
praticas do estudo em nivel superior, procurando sa- 
tisfazer as necessidades de estudantes de medicina e de 
farmacia. Assim, a partir das suas imagens coloridas, os 
estudantes de medicina podem obter conhecimentos so- 
bre aquelas plantas toxicas que interessam a eles; os estu¬ 
dantes de farmacia encontram indicates sobre plantas 
e drogas oficiais. 

Onde nao sao informados outros autores, as nu- 
merosas ilustra<;6es foram produzidas pelos proprios 
autores. 

Todo o reconhecimento a boa vontade do senhor edi¬ 
tor nao e suficiente. Ele assumiu os custos das represen- 
ta^oes coloridas no texto e fez tudo para proporcionar ao 
livro uma apresenta^ao perfeita. 
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Introdugao 


Botanica como ciencia biologica 


A botanica e a ciencia das plantas. Esta conceituagao foi 
proposta por Dioskorides, no seculo I, entendo como tal o 
estudo de plantas herbaceas (medicinais). De fato, o termo 
grego botane significa “gras” (“erva”), em uma conotagao 
geral de forrageira ou planta de utilidade para os huma- 
nos. No sentido amplo, a designagao grega para planta 
e phyton. Em vez de botanica, tanto no idioma alemao 
quanto no ingles, emprega-se atualmente a denominagao 
ciencia vegetal. 

Como plantas, sao reunidos essencialmente todos os 
organismos cujas celulas contem plastidios, alem de nucle- 
os verdadeiros com membrana e varios cromossomos. Os 
plastidios ocorrem como cloroplastos ou, sob condigoes 
adequadas, podem se transformar neles. Os cloroplastos 
sao as organelas (orgaos celulares) da fotossintese, proces- 
so de transformagao de energia luminosa em energia qui- 
mica e da sintese de compostos organicos (assimilagao do 
carbono) a ela associada. As plantas verdes sao fototrofi- 
cas (fotoautotroficas). Ao contrario dos animais e de todos 
os outros organismos heterotroficos (organotroficos), as 
plantas verdes podem viver sem nutrigao organica. 

No ambito da botanica, tradicionalmente tambem sao conside- 
rados os fungos, embora eles nao possuam plastidios. Eles sao 
heterotroficos e se nutrem de materia organica morta (sapro- 
troficos) ou de organismos vivos (parasiticos ou simbioticos). 
Embora se aproximem dos animais quanto a origem, os fungos 
tern muito em comum com as plantas, por exemplo, vacuolos em 
suas celulas envolvidas por paredes resistentes, modo de vida se- 
dentario e absorgao de nutrientes dissolvidos. Os fungos podem 
exibir uma simbiose quase obrigatoria com plantas (micorriza). 

Na area dos organismos unicelulares (protistas), a dis- 
tin^ao de plantas e animais se torna problematica. Nos 
flagelados, em um mesmo genero (portanto, em especies 
aparentadas) encontram-se formas sem plastidios e outras 
com cloroplastos, correspondendo aos zooflagelados e aos 
fitoflagelados, respectivamente. As celulas das bacterias e 
arqueas sao menores e em principio de organiza^ao mais 
simples do que as celulas de todos os animais, fungos e 


plantas (Figura 1). As bacterias arqueas nao possuem 
nucleo verdadeiro e nenhuma divisao nuclear. A divisao 
celular de todas os demais organismos tern multiplica^ao 
celular comparavel, as formas fototroficas nao possuem 
plastidios e assim por diante. Por essa razao, como pro- 
tocitos as celulas desses grupos distinguem-se dos euci- 
tos e de todos os demais organismos; como procariotos, 
as bacterias e arqueas opoem-se aos eucariotos (plantas, 
fungos, animais; todos os protistas com nucleo verda¬ 
deiro). No mundo organico atual (recente), nao existem 



Figura 1 Comparagao geral entre protocitos e eucitos. A Celulas 
bacterianas (Escherichia coli). B Celulas de uma folha de Elodea ca¬ 
nadensis. Tres caracteristicas de celulas vegetais sao reconheciveis: 
paredes celulares, cloroplastos e vacuolos centrais. Observagao: as 
duas imagens tem o mesmo aumento (380x). 
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transigoes entre procariotos e eucariotos. Nao obstante, 
os eucariotos mais antigos desenvolveram-se a partir dos 
procariotos. A microbiologia e uma das ciencias biologi- 
cas que se dedica ao estudo de organismos microscopica- 
mante menores, tanto eucarioticos quanto procarioticos. 
A microbiologia abrange tambem os virus, fagos, viroides 
e prions, sistemas subcelulares situados no limite entre o 
vivo e o nao vivo. 

Apesar de todas as diferengas entre protocitos e euci- 
tos, existem muitas caracteristicas em comum entre esses 
dois tipos de celulas, e de maneira mais acentuada entre 
animais superiores e plantas, grupos distintos com celu¬ 
las de formas e fungoes bem diferentes. Neles, e possivel 
encontrar tipos moleculares semelhantes e muitas fungoes 
basicas dos sistemas vivos sao iguais em todos os organis¬ 
mos. O mesmo vale para muitos genes. Nisto se expressa 
uma unidade fundamental de todos os seres vivos, que 
aponta para uma origem filogenetica comum. Provavel- 
mente, todos os organismos hoje viventes se desenvolve- 
ram a partir de uma unica raiz (origem monofiletica). 

0 que e vida? 


Existe uma serie de atributos, os quais caracterizam cada 
sistema vivo. Porem, somente a soma dessas caracteristi¬ 
cas possibilita uma delimitagao inequivoca de formas de 
organizagao sem vida. As caracteristicas vitais sao: 

• Composigao da materia. Na massa seca de todos 
os seres vivos predominam proteinas, acidos nuclei- 
cos, polissacarideos e lipidios. Alem disso, observa- 
-se uma quantidade grande e heterogenea de outras 
moleculas organicas e ions. As moleculas organicas, 
especialmente as macromoleculas, sao sintetizadas 
na natureza apenas pelos seres vivos (biossintese 
auxiliada por catalisadores especificos denomina- 
dos enzimas). 

• Estrutura complexa com carater de sistema. A vida 
esta sempre associada a formas de organizagao celula- 
res. Mesmo os seres vivos mais simples sao identifica- 
dos por meio de estruturas complexas, que possuem 
carater de sistema. Isto significa que ha um vinculo 
e uma sintonia funcionais entre os componentes mo¬ 
leculares e supermoleculares. Somente por meio de 
uma efetiva cooperagao elas podem executar as fun¬ 
goes que constituem o estado vital. Isoladamente, ne- 
nhum dos componentes teria condigoes de atuar. Em 
principio, um sistema representa mais do que uma 
mera soma das partes, e a vida e sempre um resultado 
do sistema. Abaixo do nivel de complexidade da ce- 
lula nao existe vida independente: a celula representa 
a forma de organizagao elementar. As celulas contem 
estruturas portadoras de informagoes, uma abundan- 
cia de diferentes enzimas e sao delimitadas do seu 


ambiente mediante as membranas seletivamente per- 
meaveis. (Isto nao contradiz a constatagao segundo a 
qual, na maioria das plantas multicelulares, tecidos 
conectados entre si por meio de plasmodesmos - ca- 
nais plasmaticos nas paredes celulares - constituem 
um simplasto supracelular). 

• Nutrigao. Do ponto de vista energetico e entropico, 
os seres vivos sao um produto bastante “improva- 
vel”. Eles consistem de moleculas instaveis, ricas em 
energia; sua ordem, altamente estrutural e funcional, 
corresponde a um nivel de entropia baixo. A manu- 
tengao desses estado labil e possivel apenas com o 
fornecimento de energia. Por isto, os sistemas vivos 
sao por principio sistemas abertos, ou seja, eles cap¬ 
tain fotons ou materials ricos em energia, liberan- 
do produtos pobres em energia (por exemplo, C0 2 , 
H 2 0). Entre esse metabolismo e um intercambio 
energetico estabelece-se um vinculo indissoluvel. O 
metabolismo nao provoca equilibrios estacionarios, 
mas sim, ao contrario, sao mantidos sempre dese- 
quilibrios (equilibrios “dinamicos” com processos 
parciais irreversiveis: assim chamados equilibrios 
correntes). A troca de materia e energia possibilita 
a formagao da propria molecula (macromolecula) 
(anabolismo, troca de material estrutural) por meio 
do acoplamento a processos fornecedores de ener¬ 
gia - captagao de energia solar e/ou decomposigao 
de compostos ricos em energia (catabolismo, tro¬ 
ca de trabalho). O valor de entropia baixo dos se¬ 
res vivos e mantido mediante liberagao (dissipagao) 
do excedente de entropia para o entorno. Somente 
como estruturas dissipativas os seres vivos podem 
evitar uma caotizagao letal. “Vida”, portanto, nao e 
um estado, mas um processo permanente. Enquanto 
a forma externa de organismos em geral se modi- 
fica apenas lentamente, no ambito molecular esta- 
belece-se uma constante reorganizagao por meio da 
substituigao dos componentes decompostos por no- 
vos formados (turnover). 

• Movimento. To do organismo vivo e todas as celulas 
individuals permitem reconhecer movimentos (mo- 
tilidade). No entanto, muitas celulas e organismos 
podem exibir fases de repouso e, neste sentido, as 
sementes e os esporos, por exemplo, podem formar 
cistos. Alem de nao serem visiveis, quaisquer movi¬ 
mentos durante esses estagios da vida, tambem quase 
todas as demais manifestagoes vitais paralisam tem- 
porariamente. 

• Absorgao de estimulos e resposta. Para manutengao 
do estado vital, todos organismos e celulas dependem 
de sinais ambientais e sinais internos, com receptores 
correspondentes para captagao (percepgao) e conver- 
sao em reagoes adequadas. A multiplicidade dos res¬ 
pective s mecanismos e muito grande. 

• Desenvolvimento. Uma vez alcangada uma estrutu¬ 
ra, os seres vivos sao incapazes de mante-la a longo 
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prazo. Nenhum organismo tem a mesma aparencia 
em todas as fases de vida. Uma nova celula forma- 
da por divisao cresce ate o tamanho da celula-mae 
(crescimento). Na maioria dos casos, os organismos 
multicelulares comegam seu desenvolvimento indi¬ 
vidual com uma unica celula (oosfera fecundada = 
zigoto; esporo). Por multiplicagao celular, eles cres- 
cem ate o seu tamanho definitivo. Com isso, a sua 
forma tambem se modifica. O desenvolvimento ate 
um organismo multicelular sexualmente maduro 
(ontogenese) esta associado a processos morfogene- 
ticos e, ao nivel celular, com uma desigualdade das 
celulas embrionarias, inicialmente semelhantes (di- 
ferenciagao). 

• Reprodugao. A alternancia de geragoes consiste de 
ciclos vitais ou reprodutivos encadeados entre si. 
Com isso, a vida sempre continua, apesar da impos- 
sibilidade duradoura em manter um determinado 
estado de desenvolvimento de individuos isolados. 
Como ultima etapa, isto faz parte do desenvolvi¬ 
mento individual. Como morte “fisiologica”, em 
contraposigao a “morte catastrofica”, isto resulta de 
causas internas por meio da realizagao de programas 
de autoexterminio estabelecidos geneticamente. Ao 
contrario, os individuos podem surgir apenas como 
descendentes de antepassados da mesma especie. A 
geragao espontanea (origem de sistemas vivos a par- 
tir de materia nao viva), pelo menos nas condigoes 
atuais da Terra, nao e possivel, assim como nunca 
foi demonstrada: omne vivum e vivo (“todo ser vivo 
provem de um ser vivo”). Esse conhecimento, hoje 
evidente, nao e antigo. Ate os experimentos revolu¬ 
tionaries de L. Pasteur e H. Hoffmann (1860), admi- 
tia-se que micro-organismos, como fungos e vermes, 
surgissem de forma espontanea em meios bquidos 
em fermentagao e putrefagao. 

• Multiplicagao. Normalmente, a reprodugao esta 
associada a multiplicagao. So assim e assegurada a 
continuidade de uma especie, apesar das perdas mo- 
tivadas por influencias externas. Especialmente em 
organismos menores, as taxas de multiplicagao sao 
com frequencia enormes. Sob condigoes otimas, as 
celulas bacterianas se dividem a cada 20 minutos. 
Isto significa que, por multiplicagao, sem impedi¬ 
ment de uma unica celula e de todos os seus des¬ 
cendentes, em apenas 2 dias seria alcangada uma 
massa celular equivalente ao volume da Terra. Em 
organismos maiores, as taxas de multiplicagao sao 
muito mais baixas; em contrapartida, a vida indivi¬ 
dual e melhor protegida mediante dispositivos dos 
mais diferentes tipos. 

• Hereditariedade. Em essentia, o desenvolvimento 
individual se processa em geragoes sucessivas de uma 
sequencia reprodutiva. Nela se expressa a multipli¬ 
cagao e a transmissao da informagao genetica. Ela 
contem o programa para o andamento adequado do 


desenvolvimento individual. A informagao geneti¬ 
ca de todos os organismos celulares - procariotos e 
eucariotos - e armazenada na sequencia de bases, ou 
melhor, de nucleotideos de moleculas do acido de- 
soxirribonucleico (DNA). Estas sao macromoleculas 
com helice dupla, lineares ou circulares. Nos virus, 
a informagao genetica pode ser tambem transmitida 
por meio de moleculas de DNA com helice simples, 
bem como, atraves de moleculas de acido ribonuclei- 
co (RNA; com helice dupla ou com helice simples). 

• Evolugao. Copia (replicagao) e transmissao da infor¬ 
magao genetica ocorre com alta precisao. No entanto, 
em sequencias de geragoes mais longas, com uma fre¬ 
quencia nao desprezivel manifestam-se alteragoes, as 
quais sao herdadas (mutagdes). Essas alteragoes po¬ 
dem ser induzidas tambem por influencias ambien- 
tais. Em parte, elas consistem apenas de uma ativagao 
ou desativagao herdada dos genes existentes (epige- 
netica). Por essa razao, a longo prazo observam-se 
consideraveis diferengas entre os individuos de uma 
populagao, que podem ter distintas chances de repro¬ 
dugao. Essa selegao natural provoca mudangas nos 
atributos dos representantes de uma especie e, por 
fim, o estabelecimento de novas especies: evolugao e 
desenvolvimento filogenetico (filogenese). 

Como principal criterio de vida, em todos os organis¬ 
mos destaca-se sua capacidade de reprodugao. Todas 
as demais caracteristicas sao condigao ou consequencia 
desse atributo central. Em todos os organismos, a in¬ 
formagao genetica contem o piano de desenvolvimen¬ 
to para uma maquinaria molecular bastante comple- 
xa, cuja fungao principal e a sua propria reprodugao. 
A vida (pelo menos nas condigoes atuais da Terra) so 
e demonstravel e concebivel como um continuum. Essa 
experiencia e acentuada pela irreversibilidade da morte 
individual e pela extingao de especies. Na natureza iner- 
te nao ha nada comparavel. 


Origem e evolusao da vida 


O mundo, dos organismos, atual (recente) e o resulta- 
do de uma longa evolugao. A partir da radioatividade 
natural e da composigao das formagoes rochosas mais 
antigas e possivel estimar a idade da Terra em cerca de 
4,6 bilhoes de anos. O estudo de residuos de organismos 
(fosseis; paleontologia) em sedimentos de idades dife¬ 
rentes mostra que, em epocas anteriores da historia da 
Terra, viveram especies de plantas e animais diferentes 
das atuais. A continuidade filetica se expressa pelo fato 
de que as floras e faunas das epocas preteritas do mundo 
dos organismos recente sao tanto mais distintas quanto 
mais distantes temporalmente elas estiverem. Os orga¬ 
nismos multicelulares de maior porte sao comprovados 
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apenas por volta do final do pre-cambriano (cerca de 570 
milhoes de anos). Ate entao, dominavam os organismos 
unicelulares e, entre estes, inicialmente os procariotos. A 
partir do arcaico, existem references sobre extensas co- 
lonias de cianobacterias: sedimentos de idade correspon- 
dente na Australia e Africa do Sul contem estomatolitos 
(rochas estratificadas) de mais de 30 cm de tamanho. 
Trata-se, nesse caso, de sedimentos biogenicos caracte- 
risticos, como os que sao formados tambem atualmente 
de acumulos espessos de cianobacterias fototroficas em 
corpos d agua quentes. 

Como a vida pode ter surgido? Tenta-se chegar a res- 
postas a essa pergunta fundamental da biologia por meio 
de experimentos, nos quais as condigoes presumidamen- 
te reinantes nos primordios da Terra sao simuladas. O 
pre-requisito para a formagao dos sistemas auto-repro- 
dutivos mais simples foi a existencia de macromoleculas 
organicas. Ao contrario do que acontece hoje, sobre a 
Terra primitiva ainda quente, por abiogenese, puderam 
se originar compostos organicos. Alem de vapor dagua, 
a atmosfera primitiva continha principalmente dioxido 
de carbono e nitrogenio, e supostamente tambem uma 
pequena participagao de gases redutores, mas pratica- 
mente nada de oxigenio livre. Por esse motivo, nao havia 
camada de ozonio que filtrasse a radiagao UV do sol, rica 
em energia. Sob essas condigoes, diferentes compostos 
organicos puderam se formar de forma espontanea. Mes- 
mo em misturas aquosas de monoxido de carbono, acido 
sulfidrico e sulfetos metalicos, como as que sao langadas 
de fontes termais no oceano, por abiogenese podem se 
originar acido acetico e tioester rico em energia. Em al- 
guns locais da Terra primitiva, tais compostos poderiam 
ter se enriquecido, ja que os seres vivos (seus potenciais 
consumidores) ainda nao existiam e os impactos por oxi- 
dagao ainda nao ocorriam. 

Mesmo as mais simples celulas imaginaveis, como as 
que existem em micoplasmas saprobioticos recentes, sao 
tao complexas, que e improvavel a sua origem a partir 
de uma mistura caotica de componentes celulares mole- 
culares por meio de um unico acontecimento aleatorio. 
Porem, pelo menos em termos especulativos, e plausivel 
pensar na origem dos sistemas de automultiplicagao mais 
simples como distribuigao de niveis intermediaries (hipo- 
tese de muitas etapas): se as etapas isoladas necessarias 
dessa evolugao pre-biotica fossem suficientemente peque- 
nos, a probabilidade de sua participagao em periodos mui- 
to longos torna-se bastante grande. Algumas moleculas, 
que poderiam ter se originado por abiogenese, mostram 
atividades enzimaticas, ou seja, elas atuam como biocata- 
lisadores. Nesse sentido, determinadas moleculas de RNA 
(ribozimas) podem catalisar alteragoes em si proprias 
e, junto com ions de metais pesados, ate governar a sua 
propria multiplicagao, mesmo que apenas de modo im- 


perfeito (“mundo do RNA”). O passo decisivo para a vida 
verdadeira foi dado quando, mediante a participagao de 
catalisadores proteicos, de maneira efetiva e precisa, tor- 
nou-se possivel a replicagao de acidos nucleicos, e a sintese 
dessas proteinas enzimaticas efetuou-se conforme uma in- 
formagao contida nos acidos nucleicos. Com esse avango 
duplo, que presumidamente de novo resultou de pequenas 
etapas individuais, foi assentada a relagao entre proteinas e 
acidos nucleicos, essencial todo o tipo de vida em sua for¬ 
ma atual. Estabelecia-se, entao, um codigo genetico para 
tradugao da sequencia de nucleotideos de acidos nucleicos 
em sequencias de polipeptideos de proteinas; a separagao 
de gene (fator hereditario) e fene (carater formado de 
acordo com a informagao hereditaria). 

Enquanto perdurou a formagao abiotica das molecu¬ 
las organicas, puderam viver de maneira organotrofica os 
primeiros sistemas com capacidade de multiplicagao, os 
progenotos, dos quais resultaram finalmente os procario¬ 
tos desenvolvidos. Porem, com a exploragao progressiva 
e pelo esgotamento dessas fontes de nutrientes, as formas 
fototroficas assumiram o primeiro piano. Entre essas for¬ 
mas, estavam as que, na fotossintese, dissociavam a agua e 
liberavam oxigenio. Assim, pouco a pouco surgiu uma at¬ 
mosfera oxidante, que, a partir de substancias organicas e 
por meio da respiragao celular, possibilitou um ganho em 
energia muito mais efetivo. Ao mesmo tempo, originou-se 
na estratosfera uma camada de ozonio, a qual absorve a 
radiagao UV do sol (fortemente mutagenica) e, com isso, 
permitiu a ocupagao das zonas oceanicas proximas a su- 
perficie e da terra firme. 

Achados fosseis da longa evolugao do pre-cambriano 
sao raros e cheios de lacunas. Porem, com o auxilio de 
comparagoes de sequencias em proteinas e acidos nuclei¬ 
cos dos organismos recentes, foi possivel verificar graus 
de parentesco e as evolugoes fileticas. Quanto maior a 
diferenga das sequencias de proteinas, RNAs e DNAs 
correspondentes, mais cedo devem ter vivido os ultimos 
antepassados em comum dos organismos portadores. Na 
verdade, as alteragoes evolutivas se processaram com ve- 
locidades diferentes em sequencias (sequencias parciais) 
distintas. Por isso, para a reconstrugao da filogenese pri¬ 
mitiva foram escolhidas sequencias ou segmentos de se¬ 
quencias que se modificam muito lentamente e, mesmo 
em organismos recentes totalmente diferentes, asseme- 
lham-se. A partir da comparagao dessas sequencias bas¬ 
tante conservadas, e possivel deduzir que as arqueas e as 
bacterias se separaram ha mais de 3 bilhoes de anos. Nos 
eucitos recentes, plastidios e mitocondrias, organelas da 
fotossintese e da respiragao celular, possuem informagao 
genetica propria e sintetizam uma parte das suas proprias 
proteinas. Elas podem resultar apenas de suas iguais, ocu- 
pando, portanto, uma posigao autonoma (semiautonoma) 
nos eucitos. Alem disso, elas apresentam inumeros atri- 
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butos de procariotos, por exemplo, no tipo de divisao e 
em detalhes de sua composigao. Quanto aos plastidios, 
trata-se de descendentes de bacterias outrora de vida livre, 
que ha mais de 1 bilhao de anos foram incorporadas com 
simbiontes intracelulares em celulas de eucariotos primi¬ 
tives e se desenvolveram em organelas celulares (teoria 
endossimbionte). 

Restos de macrorganismos pluricelulares sao en- 
contrados somente em sedimentos com menos de 1 bi¬ 
lhao de anos. Tais seres vivos sao, sem excegao, eucario¬ 
tos. Tambem sua evolugao, que vem sendo reconstruida 
mediante os estudos de sistematica molecular, resultou 
principalmente da combinagao de mutagoes aleatorias e 
selegao direcionada (“darwinismo”). Com isso, aceita-se 
que a evolugao resultou da soma de inumeraveis peque- 
nas alteragoes (gradualismo). Contudo, sempre se volta 
as grandes transigoes macroevolutivas ( major evolutio¬ 
nary transitions). Estas se distinguem nao no tipo de sua 
realizagao, mas no seu efeito na maioria das alteragoes 
evolutivas graduais. Na verdade, elas foram mais raras 
e mais consequentes do que as demais etapas evolutivas 
graduais. As unidades de reprodugao, que ate um de- 
terminado momento se desenvolveram de maneira in- 
dependente, reuniram-se em unidades maiores e mais 
complexas. Com isso, originaram-se sistemas novos, que 
puderam se tornar pontos de partida das diferentes linhas 
de desenvolvimento. 


Limites da vida 


A questao sobre os limites da vida tern um duplo sentido: 
por um lado, os limites de distribuigao dos seres vivos 
e, por outro lado, a respeito dos menores ou maiores se¬ 
res vivos. Quanto ao primeiro aspecto - ele e objeto da 
ecologia - pode-se dizer que as necessidades vitais gerais 
estabelecem condigoes marginais bastante estreitas, apesar 
do extraordinario poder de adaptagao. Elas sao determi- 
nadas principalmente pelos valores maximos e minimos 
de conteudo de agua, temperatura e luz. Para a maioria 
dos organismos, o otimo situa-se nas temperaturas medias 
(10-40°C) e conteudo de agua elevado. Da mesma forma, 
os alimentos podem ser protegidos da decomposigao e 
conservados sob temperaturas baixas em refrigerador ou 
congelador, ao serem depositados em estado seco (frutos, 
graos, cereais, pao, massas, etc.) ou esterilizados (leite, 
etc.). Na natureza, as regioes de frio extremo ou quentes 
sao ocupadas apenas esparsamente. Em hibernagao, mui- 
tos organismos podem sobreviver a temperaturas proxi- 
mas ao zero absoluto; no entanto, em geral sob tempera¬ 
turas entre 0 e -10°C as fungoes vitais entram em estado 
de repouso. Contudo, para os organismos criofilos (por 


exemplo, algumas especies de algas da neve) as tempera¬ 
turas otimas para o crescimento situam-se entre 1 e 2°C. 
Os organismos termofilos, ao contrario, podem suportar 
temperaturas acima de 100°C, sendo predominantes ape¬ 
nas em poucos lugares da Terra. Algumas arqueas apre- 
sentam temperaturas otimas em torno de 100°C, possi- 
velmente um relicto de adaptagao dos tempos primitivos 
da Terra. Sao considerados como produtores de materia 
organica (biomassa) essencialmente apenas os organismos 
fototroficos, a vida e limitada predominantemente a zonas 
bem iluminadas da superficie terrestre e oceanos. A Ter¬ 
ra e coberta por uma biosfera relativamente delgada. Ela 
nao representa o centesimo de um por cento do volume 
terrestre. 

Os seres vivos de grande porte encontram-se, como 
fosseis e atuais, nos vertebrados (dinossauros; baleias), e 
tambem nas coniferas e latifoliadas - na verdade, em nu- 
mero muito maior de especies e individuos. Eles sao en- 
contrados tambem, embora nao evidentes imediatamente, 
em clones de determinadas plantas, como choupo ( Popu- 
lus ), “cana” ( Phragmites ), samambaia-aguia ( Pteridium ) e 
fungos. Os gigantes entre essas arvores (sequoias, cripto- 
merias, determinados eucaliptos) sao ao mesmo tempo os 
seres vivos mais pesados. 

Para a biologia teorica, a questao sobre quao peque- 
no os seres vivos podem ser e substancial: qual e o limite 
inferior de complexidade dos sistemas biologicos auto-re- 
produtivos? As celulas menores apresentam organizagao 
procariotica e se encontram nos micoplasmas. O diame- 
tro desses procitos sem paredes fica em torno de 0,3 pm e 
seu DNA pode codificar cerca de 500 proteinas diferentes. 
Este valor se aproxima do minimo indispensavel para a 
multiplicagao do DNA, para a realizagao da informagao 
genetica nele depositada, a manutengao de uma troca 
heterotrofica de materia e de energia e uma estrutura ce- 
lular simples (aproximadamente 350 genes). Em termos 
comparativos: as celulas das bacterias tipicas tern diame- 
tro com cerca de 2 pm e contem mais de 3.000 proteinas 
distintas; o diametro da maioria dos eucitos se situa entre 
10 e 100 pm, e podem formar mais de 30.000 proteinas 
diferentes. O genoma completamente sequenciado de 
Arabidopsis thaliana , uma especie-modelo, possui cerca 
de 25.000 genes, o que representa 11.000 a mais do que o 
de Drosophila (mosca-da-fruta). 

Os virus tern uma organizagao muito mais simples e 
a maioria deles e bem menor. Um virion (particula viro- 
tica) nao representa uma celula. Enquanto a celula mais 
simples contem tanto DNA (como armazenador de in¬ 
formagao) quanto RNA (para realizagao da informagao 
genetica), um virio abriga DNA ou RNA. O acido nuclei- 
co frequentemente esta associado a apenas moleculas de 
um tipo de proteina, como no virus do mosaico do tabaco 
(TMV, Figura 2); ou ele esta rodeado por um envoltorio 
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Figura 2 Particulas do virus do mosaico do 
tabaco (TMV, Tabakmosaikvirus ) sao vistas 
como bastonetes ao microscopio eletronico 
(ME). Cada virion contem uma molecula de 
RNA em forma de parafuso, Na molecula de 
RNA de virions nao lesados sao encadeadas 
2.130 moleculas de proteinas, cada qual com 
158 resfduos de aminacidos. 0 canal axial 
central, formado pela helice de RNA, esta cla- 
ramente visivel neste preparado de contraste 
negativo. (A: 0,1 pm; B: 0,02 pm.). (ME: A se- 
gundo F. Amelunxen; B segundo C. Weichan.) 



proteico (capsideo), que consiste de uma unica proteina 
ou de poucas proteinas diferentes. O nucleocapsideo as- 
sim formado exibe muitas vezes simetria cristalina. Os 
virus ou fagos (bacteriofagos) (virus que atacam protoci- 
tos) cumprem parcialmente os criterios de vida. Eles nao 
dispoem de troca de materia e de energia, nao tern capa- 
cidade de replicagao propria, nao sintetizam proteinas e, 
por isso, nao podem se reproduzir de maneira indepen- 
dente. Eles podem se multiplicar somente com o aprovei- 
tamento da troca de materia e de energia das celulas vi¬ 
vas, sendo, portanto, parasitos intracelulares obrigatorios 
(“vida sob abrigo”). Os virions ocorrentes fora das celulas 
vivas como formas de propagagao representam sistemas 
organicos sem vida. 

O nivel de organizagao mais simples foi alcangado 
com os viroides, acidos nucleicos infecciosos (RNA) sem 
envoltorio proteico. As moleculas de RNA, muito curtas 
e em forma de anel, nao codificam qualquer proteina. Os 
viroides se tornaram conhecidos como graves parasitos de 
plantas. 

Apesar da sua organizagao simples, nao se pode considerar virus 
e viroides como formas primitivas da vida, pois sua multiplica- 


gao pressupoe a existencia de celulas vivas. Eles sao elementos 
geneticos, que puderam se tornar parcialmente independentes 
das suas celulas hospedeiras (“genes vagabundos”). De fato, 
existem em muitos eucitos e procitos segmentos da informagao 
genetica, as quais sao legadas independentemente das estruturas 
portadoras de genes (cromossomos, genoforos) ou podem se se- 
parar delas pelo menos em momentos. Fazem parte desse grupo 
heterogeneo, por um lado, os plasmideos de muitas bacterias e 
de alguns eucariotos e, por outro lado, as assim chamadas se¬ 
quences de insergao e transposons (“genes saltadores”). 

Biologia como ciencia natural 


A natureza viva impressiona, sobretudo pela enorme 
multiplicidade de seres vivos. O registro, a descrigao e a 
classificagao de todas as especies recentes e extintas cons- 
tituem uma tarefa - imensa e ainda nao totalmente rea- 
lizada - da biologia, em especial da sistematica. Porem, 
a biologia nao se esgota na descrigao do existente; pelo 
contrario, tenta-se descobrir as leis em que se baseia essa 
multiplicidade. Alem da observagao e da comparagao, 
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realiza-se o experimento: a observagao de processos sob 
condigoes artificiais e variadas. Dados de experimentos 
e observagoes, no entanto, fornecem apenas o material 
bruto para a elaboragao de hipoteses e teorias, ou seja, 
para o esclarecimento de relagoes causais. (H. Poinca¬ 
re: “Assim como um monte de pedras nao e uma casa, 
tampouco um acumulo de fatos e uma ciencia.”). Atraves 
da construgao de um arcabougo teorico (ver abaixo), a 
descoberta de relagoes regulares e sua subsequente for- 
mulagao como leis da natureza, muitos dados de obser¬ 
vagao podem ser reunidos de modo mais compreensivel 
e processados. Sem essa abstragao seria inviavel uma in- 
cursao intelectual no mundo real pleno de estruturas e 
de eventos em prindpio inatingiveis. Uma compreensao 
da vida fundamentada nas leis da natureza (com base na 
explicagao) possibilita tambem a previsao de eventos e, 
por fim, a aplicagao conveniente e geral dos resultados 
cientificos. Nisto se baseia o enorme significado das cien- 
cias naturais na idade moderna, especialmente tambem 
da biologia moderna nos nossos dias (por exemplo, bio- 
tecnologia, tecnologia genetica). 

A soma das leis da natureza tornadas conhecidas e das 
suas interpretagoes constitui o quadro do mundo natu¬ 
ral, uma visao simplificada da natureza quanto a concei- 
tos, simbolos e ideias. Esse quadro do mundo e a expres- 
sao mais ampla do nosso conhecimento da natureza. Ele 
permite operagoes mentais (experimentos de ideias), que 
no mundo real seriam dispendiosas, arriscadas ou abso- 
lutamente irrealizaveis. O quadro do mundo natural e em 
prindpio aberto (dinamico), isto e, seja com capacidade 
permanente de se ampliar e de se alterar com o progresso 
da pesquisa e novas interpretagoes. Por isso, necessaria- 
mente ele possui um carater transitorio e fragmentario e, 
por conseguinte, nunca pode se tornar definitivo. Contu- 
do, ele e ao mesmo tempo o melhor do qual a humanidade 
pode dispor neste ambito. O carater fragmentario do qua¬ 
dro do mundo natural se relaciona nao apenas com os limi- 
tes (embora nem sempre conhecidos e observados) do ob- 
jeto das ciencias naturais, mas tambem com as limitagoes 
dos metodos e, principalmente, com o tipo de busca do 
conhecimento. Na axiomatica, isto nunca pode ser direto, 
pois o objetivo (o resultado final) e desconhecido. Na bus¬ 
ca indireta do objetivo, sao feitas tentativas de explicagao 
comprovaveis em forma de hipoteses (do grego hypothesis 
= suposigao). Uma hipotese (genericamente, um conceito 
cientifico), mediante tantos dados em uniformizagao, nao 
pode ser comprovada; alem disso, e baixa a participagao 
dos casos comprovaveis no grande numero ilimitado. Ao 
contrario, uma declaragao geral pode ser refutada por um 
unico (inequivocamente contraditorio) resultado (assime- 
tria da comprovagao e refutagao: ver em K.R. Popper). A 
afirmagao “Todas as rosas florescem vermelhas” pode nao 
ser comprovada mesmo por centenas de rosas vermelhas, 
mas pode ser refutada por uma unica amarela ou branca. 


As correlagoes expressam relagoes regulares ao nivel de feno- 
menos observaveis (por exemplo, fumantes/cancer de pulmao; 
mas tambem a frequencia de cegonhas/taxas de nascimentos em 
determinadas regioes). As correlagoes podem significar uma re¬ 
lagao causal, mas nao necessariamente. Se duas grandezas B e 
C estao correlacionadas, B pode ser a causa de C ou o inverso; 
mas B e C podem ter como causa comum uma terceira grandeza 
A, ate entao nao observada; logo, elas estao relacionadas, mas 
nao apresentam qualquer relagao causal (apenas coincidencia). 
Ao mesmo tempo em que a ausencia de correlagao indica a falta 
de uma relagao causal, mesmo uma correlagao assegurada nao e 
uma certeza dela, ou seja, ela nao pode valer como comprovagao 
de uma correspondente suposigao. 

Devido a assimetria da comprovagao e refutagao, os pro¬ 
gresses do conhecimento nao se tornam diretos, mas sim alcan- 
gados indiretamente por refutagao de hipoteses erradas (meto- 
do de tentativa e erro; em ingles, trial and error). O objetivo (o 
conhecimento correto e esclarecedor) so pode ser atingido por 
insucessos e desvios (a palavra grega methodos significa nao so 
investigagao profunda, mas tambem desvio). 

Com cada tentativa fracassada de refutagao aumenta a 
probabilidade de uma hipotese ser verdadeira. A autenticidade 
de uma hipotese cresce quando for possivel aplica-la com exito 
a experiences de outras areas independentes dela. Hipoteses 
amplas, que apesar de varias tentativas nao podem ser refuta- 
das, sao validas como teorias. Teorias sao elementos do qua¬ 
dro do mundo natural. A partir de uma teoria (por exemplo, 
teoria da descendencia ou teoria da evolugao, central para a 
biologia), e possivel explicar muitas experiencias, e ela permite 
a formulagao de inumeros postulados passiveis de exame. No 
ambito teorico da ciencia, uma teoria representa uma matriz 
disciplinar, um paradigma, que propicia o ambiente intelec¬ 
tual para o trabalho experimental na area em questao. Como 
observagoes visadas e experimentos convenientes so podem 
ser realizados com base em hipotese, a maior parte da pesquisa 
surpreendentemente nao e indutiva (ou seja, oriunda da expe- 
riencia e levada ao conhecimento correto), mas sim dedutiva; 
ela nao e dirigida para a descoberta do inesperado e do novo, 
mas serve para o atendimento ou exame de um paradigma. 
No entanto, mesmo teorias reconhecidas validas como “con- 
solidadas” podem ser ainda refutadas. Nesse caso, deve-se ten- 
tar uma nova teoria, mais ampla. Entretanto, tais revolugoes 
cientificas (ver L. Fleck; T.S. Kuhn) sao bem sucedidas apenas 
quando a nova teoria pode se tornar compreensivel, porque 
sua antecessora foi capaz de proporcionar boas explicagoes. 
Com frequencia, em determinados limites inicialmente nao 
observados, constata-se que a teoria mais antiga permanece 
valida. Na historia das ciencias biologicas encontram-se mui¬ 
tos exemplos para tais revolugoes, como no desenvolvimento 
da citologia e da genetica. 

Esse tema aqui apresentado e uma parte da epistemologia 
(estudo das possibilidades e limites do conhecimento humano), 
a qual cabe uma posigao central nao apenas nas ciencias natu¬ 
rais teoricas, mas tambem na filosofia (por exemplo, em I. Kant). 
Nesse sentido, por longo tempo permaneceu um enigma: por 
que existe uma logica (mais a matematica, etc.) independente da 
experiencia, que, no entanto, pode ser aplicada a natureza real. 
(A. Einstein: “O mais incompreensivel no mundo e sua suscetibi- 
lidade de compreensao”) 
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Posigao especial da Biologia 


Com a posigao especial dos seres vivos na natureza, nas 
ciencias naturais e concedida a biologia uma posigao es¬ 
pecial correspondente. Cada vez mais, tem sido levantada 
a questao, se os sistemas vivos estao sujeitos a outras leis 
que nao a natureza abiotica, sendo frequentemente pos- 
tuladas as forgas vitais especiais (vitalismo). Todavia, ate 
hoje nao se conhece qualquer caso, em que as leis fisicas e 
quimicas fossem anuladas nos seres vivos. Por outro lado, 
a extraordinaria complexidade e o carater sistemico dos 
organismos implicam na biologia, evidenciando-se as leis 
que nao podem ser observadas. Fala-se, neste caso, em 
propriedades emergentes. Uma consequencia importan- 
te da complexidade dos sistemas vivos e que a materia da 
biologia, do ponto de vista da logica ou com metodos ma- 
tematicos, nao teve tanta penetragao quanto os temas da 
fisica e da quimica. Quanto a sua estruturagao, a biologia e 
uma ciencia natural exata e orientada pelo conhecimento 
de leis; nela, observagoes, descrigoes e comparagoes exer- 
cem um papel essencialmente maior do que na fisica. Em 
todo o caso, e ilusoria uma recondugao completa de todos 
fenomenos biologicos as leis conhecidas da quimica e fisi¬ 
ca, como seria reivindicado no sentido de um reducionis- 
mo consequente. 

Com a caracterizagao dos seres vivos como sistemas 
autorreprodutores, e considerado um outro ponto, que 
o evidencia: a teleonomia biologica. Os seres vivos se 
comportam orientados por objetivos, reagem de modo 
oportuno e mostram-se convenientemente estruturados. 
Alem da pergunta “por que?” (causalidade), na biologia 
- e, entre as ciencias naturais, apenas na biologia - a per¬ 
gunta “para que?” tambem e conveniente e legitima (fi- 
nalidade). Isto depende do desenvolvimento ciclico dos 
seres vivos (comparar os conceitos: ciclo de desenvolvi¬ 
mento, ciclo reprodutivo ou ciclo de geragoes). De uma 
determinada situagao de partida, sobre rotas de desenvol¬ 
vimento fixadas geneticamente, esses ciclos reconduzem a 
situagoes de partida comparaveis (por exemplo, oosferas, 
esporos). Com isto, surgem cadeias de acontecimentos e 
cadeias causais quase ciclicas. Por exemplo: um determi- 
nado estado de desenvolvimento B apresenta-se nao so 
como consequencia do precedente A, mas por meio dos 
estados seguintes C, D, etc., ao mesmo tempo tambem 
novamente como uma causa da nova (embora subordina- 
da temporalmente) ocorrencia de A. Por isto, o modo de 
consideragao final coloca-se na biologia quase no mesmo 
nivel do causal. Na natureza nao via, os fenomenos cicli- 
cos (por exemplo, vibragoes) nao dispoem de mecanismos 
para compensar perdas de amortecimento mediante ga- 


nho de energia e chegam finalmente ao estado de repou- 
so. Os seres vivos, ao contrario, podem adicionalmente se 
multiplicar por reprodugao. 

Mesmo na investigagao da evolugao e origem da vida, 
a biologia se encontra em uma situagao incomum para 
as ciencias naturais. Aqui muitas vezes o acontecimento 
singular e casual tambem e decisivo, embora ele seja exa- 
minado principalmente segundo leis, que se manifestam 
em repetigoes regulares de estruturas ou processos. Isto se 
relaciona com a multiplicagao e a selegao dos organismos. 
As mutagoes naturais sao acontecimentos aleatorios, sin¬ 
gulars e imprevisiveis. Tais mutagoes podem permanecer 
por muito tempo insignificantes (neutras), ate que, sob de- 
terminadas condigoes vitais, repentinamente tenham con- 
sequencias negativas ou positivas para um organismo. Se 
a mutagao for benefica ao seu portador, entao, conforme 
a evolugao da selegao natural, passo a passo ela se impoe 
por completo em geragoes sucessivas. A este respeito, os 
seres vivos mostram-se como reforgadores extremamente 
eficazes: todos os seus atributos hereditarios, observaveis, 
remontam a acontecimentos aleatorios raros e improva- 
veis (singularidades), mas que posteriormente foram 
muito acentuados (reforgados) em seu efeito, por meio de 
processos de multiplicagao. 


Animal e planta 


Apos a dominagao das especializagoes fundadoras, mais 
historica do que realista, na moderna biologia domina a 
visao interdisciplinar: conhecimentos geneticos, biofisi- 
cos, bioquimicos e fisiologicos formam o amplo funda- 
mento de uma biologia geral; do mesmo modo, a biologia 
molecular e a biologia celular ultrapassaram os limites das 
“classicas” especialidades botanica e zoologia. Todavia, 
esse entrelagamento nao deve deixar esquecer que o ani¬ 
mal tipico e a planta tipica (ambos os conceitos entendidos 
no sentido da linguagem corrente) mostram varias dife- 
rengas essenciais. 

O animal tipico e capaz de mudar de local. Por isso, 
seu corpo tem uma estrutura compacta; todos os orgaos, 
excetuando os orgaos dos sentidos dirigidos para percep- 
gao de sinais ambientais, sao orientados para dentro. Para 
observar esses orgaos, o corpo do animal precisa ser aber- 
to (anatomia, palavra de origem grega, com significado 
de cortar). As grandes superficies, necessarias para a res- 
piragao, absorgao de alimentos e excregao, sao formadas 
por dobras no interior do corpo. A superficie externa e 
minimizada; o animal e um organismo “fechado”. A estru¬ 
tura corporal compacta proporciona o desenvolvimento 
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dos orgaos centrais para circulagao e excregao. Mesmo o 
sistema nervoso, o qual possibilita coordenagoes rapidas, 
mostra na filogenia uma tendencia para a centralizagao. 
Na maioria, os orgaos sao formados em numero limitado, 
no embriao ja estao estabelecidos, pelo menos de modo 
rudimentar, e aumentam em estreitas proporgoes com 
o crescimento do organismo. A simetria corporal e pre- 
dominantemente bilateral e dorsiventral, corresponden- 
do aos dois vetores de forga da gravidade e movimento, 
orientados perpendicularmente entre si. No sentido res- 
trito, formas com simetria radial ocorrem quase apenas 
em especies sesseis ou naquelas suspensas na agua. A 
especializagao de tecidos e orgaos e muito extensa. Ja os 
tecidos formadores frequentemente sao especializados 
na produgao de tipos de celulas bem definidos (celulas 
iniciais da flor e do sistema imune, da pele, do epitelio 
intestinal, etc.). Mesmo para os animais de grande porte, 
o tempo de vida e limitado. Nos animais mais desenvol- 
vidos, o poder de regeneragao e baixo. Neles, algumas ce¬ 
lulas muito diferenciadas permanecem ativas por longo 
tempo e normalmente nao sao de novo formadas no ani¬ 
mal adulto (grandes neuronios, fibras musculares estria- 
das, celulas da lente do olho). 

A planta tipica em geral e desenvolvida para supor- 
tar as tensoes da vida. Para os graos de polen, sementes 
e esporos, no entanto, a dispersao teoricamente nao tern 
limites. Ela desenvolve seus orgaos (raizes, folhas e caules) 
em grande numero e livres para fora. A superficie corporal 
e maximizada por dobramentos e ramificagoes. A planta e 
um organismo “aberto”; em cada periodo de crescimento, 
as plantas perenes continuam aumentando de tamanho 
por meio de inumeros pontos vegetativos (em arvores: 
crescimento anual em todas as brotagoes, aneis anuais do 
lenho, etc.). A organizagao do corpo vegetal restringe o 
desenvolvimento dos orgaos centrais. Produtos residuais 
do metabolismo devem ser eliminados por cada celula 
individualmente; em vez de uma excregao central, encon- 
tra-se nesse caso uma excregao celular local. Em geral, o 
corpo apresenta simetria radial. A capacidade de regene¬ 
ragao e enorme. Em principio, cada ponto vegetativo pode 
redundar em uma nova planta completa; nisso se baseia a 
multiplicagao “vegetativa”, muitas vezes aplicada em prati- 
cas de jardinagem e agricultura por meio de enxertia, es- 
taquia, tuberculos, gemas, etc. Alem disso, em excrescen- 
cias celulares caoticas (tecido do calo), que comumente se 
formam apos uma lesao, podem originar novos pontos de 
vegetagao. Por isto, a partir de culturas de celulas vegetais 
(ate mesmo a partir de celulas vegetativas isoladas) podem 
ser regeneradas plantas inteiras, o que nao e possivel em 
culturas de celulas e de tecidos animais. Nao sao raras as 
plantas com mais de 100 ate 1.000 anos de vida. As plantas 


multiplicadas por clonagem sao imortais. Assim, todas as 
magas, por exemplo, provem sempre da mesma linhagem, 
desde a descoberta/surgimento dos primeiros individuos; 
atraves de enxertia, o clone e mantido vivo, independente 
da parte do mundo onde essa linhagem e multiplicada. 

Os animais e as plantas tambem diferem bastante 
quanto a estrutura e a fungao das suas celulas. Uma com- 
paragao geral evidencia que as celulas vegetais (fitocitos) 
se caracterizam nao so pela presenga de plastidios. Elas 
nao sao apenas fototroficas, sao tambem osmotroficas, 
ou seja, absorvem materia somente de maneira dissolvi- 
da; ja as celulas animais (zoocitos) sao fagotroficas, isto 
e, podem absorver alimento em forma de particulas. (Nos 
flagelados, ocorrem as chamadas especies mixotroficas, 
com ambas as formas de nutrigao celular; Figura 3.) Em 
estado adulto, a celula vegetal possui um vacuolo central, 
que muitas vezes representa mais de 90% do volume ce¬ 
lular, e uma parede. A parede celular amortece a pressao 
hidrostatica do vacuolo (turgor) e, assim, protege a celula 
de ruptura. O turgor e uma consequencia dos fenomenos 
osmoticos; a concentragao molar global do suco celular no 
vacuolo e muito mais elevada do que a da agua nas pa- 
redes celulares. As celulas dos tecidos animais nao pos- 
suem nem grandes vacuolos nem paredes resistentes, que 
sirvam a sua estabilizagao. Seu turgor e baixo, pois seus 
tecidos sao mantidos por liquidos isotonicos. A substan- 
cia intercelular maciga do tecido conjuntivo e do tecido 
de sustentagao dos animais nao estabiliza celulas, mas sim 
estruturas supracelulares. Por ocasiao da divisao celular, 
origina-se a primeira estrutura de parede em celulas vege- 



Figura 3 Poterioochromonas malhamensis, um flagelado mixotrofi- 
co da ordem Chrysomonadales (comparar com Figura 10-83), com 
dois flagelos de comprimentos desiguais e pediculo para apreensao 
de alimento na extremidade anterior (lobopodio L), bem como um 
apendice posterior para fixagao (1.160x). Na celula a esquerda, sao 
reconhecfveis: nucleo (N) com nucleolo, plastfdio P e vacuolo de 
reserva V. A celula a direita mostra um vacuolo digestivo grande e, 
no seu interior, uma celula de alga parcialmente digerida. (Imagem 
por microblitz segundo W. Herth.) 
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tais e de fungos entre as celulas-filhas, por meio de secre- 
gao “interna” de substancias de parede. A maneira tipica 
de divisao celular nos animais, ao contrario, consiste de 
um sulco da celula-mae. Enquanto as celulas do corpo ve¬ 
getal, quase sem excegao, permanecem fixas ao seu local 
de formagao, durante o desenvolvimento do embriao ani¬ 
mal ocorrem deslocamentos e migragoes celulares. 

Excetuando os plastidios e a fototrofia, as celulas dos 
fungos estao proximas as celulas vegetais tipicas. Suas ce¬ 
lulas sao vacuoladas e osmotroficas, com paredes resisten- 
tes a ruptura. As paredes celulares, em geral, nao se divi- 
dem por meio de sulcos, mas sim por secregao interna das 
paredes novas. 


Organizagao e significado 
das ciencias vegetais 


O estudo do mundo das plantas, dos fungos e dos protistas 
pode ser realizado a partir de pontos de vista distintos - 
como, em geral, o mundo dos organismos. Por exemplo, 
pode-se orientar a gama das areas de pesquisas biologicas 
segundo a hierarquia das estruturas a serem investigadas 
(Tabela 1). A esse respeito, o estudo dos fundamentos 
tenta compreender a forma e a fungao em sua interdepen- 

Tabela 1 Areas das pesquisas biologicas e a complexidade dos 
objetos 

Estruturas 

Area de pesquisa 

Atomos 

Biofisica 

Moleculas 

Bioqufmica 

Portadores de informagoes 
(macromoleculas semanticas) 

Biologia molecular 

Genes, cromossomos 

Genetica 

Celulas 

Biologia celular 

Tecidos 

Histologia 

Orgaos 

Anatomia; fisiologia 

Organismos 

Morfologia; fisiologia do 
desenvolvimento; sistematica; 
filogenia; autoecologia 

Populagoes 

Geobotanica; sinecologia 


dencia, sua realizagao e sua multiplicidade. Neste caso, o 
objeto de estudo esta em primeiro piano. Por outro lado, 
na pesquisa aplicada trata-se da utilizagao de plantas, ani¬ 
mais e microrganismos para a alimentagao de pessoas e 
animais domesticos; das plantas medicinais, toxicas e fi- 
toterapicos - fundamentos da farmacologia; do melho- 
ramento, manipulagao e biotecnologia genetica, na agri- 
cultura (no sentido amplo) e silvicultura; na fitopatologia, 
combate a pragas e ervas daninhas; na protegao da paisa- 
gem, do ambiente natural e das especies e na ecologia, no 
sentido da linguagem midiatica moderna. O estudo dos 
fundamentos fornece a base de conhecimentos essencial 
de cada especie da pesquisa aplicada. 

No presente livro, a descrigao das bases estruturais 
gerais e feita no comego. Neste sentido, a abordagem se 
estende das dimensoes atomicas ate as macroscopicas. 
Apos uma vista geral dos fundamentos moleculares, 
sao examinadas a estrutura e ultraestrutura das celulas 
das plantas (citologia), a seguir dos seus tecidos (histo- 
logia) e, por fim, da sua estrutura externa, visivel a olho 
nu (morfologia). 

A apresentagao das estruturas e feita na segunda par¬ 
te do livro. Cada uma das fungoes gerais e abordada no 
ambito das trocas de materia e energia, da mudanga de 
forma e dos movimentos; neste dominio, da fisiologia, a 
dinamica dos processos vitais ocupa uma posigao de des- 
taque. Apos a abordagem pormenorizada da fisiologia do 
metabolismo, segue-se a fisiologia do desenvolvimento 
e, por fim, a fisiologia do movimento. Um capitulo final e 
dedicado a aspectos atuais da alelofisiologia, ou seja, das 
multiplas relagoes fisiologicas da plantas com diversos ou- 
tros organismos. 

A organizagao deste livro em partes e capitulos nao ig- 
nora o fato de que a biologia moderna se distingue pela in- 
terdisciplinaridade. Areas antes separadas crescem juntas 
e resultam em novos campos de pesquisa, especialmente 
fecundos. Assim, por exemplo, a biologia celular atual 
resultou da conjungao do estudo celular descritivo (cito¬ 
logia), bioquimica e biologia molecular. 

A terceira parte do livro e iniciada pelo estudo da evo- 
lugao, que se ocupa dos prindpios e causas da formagao de 
grupos e especies e trata dos seus fundamentos geneticos. 
Nesta mesma parte, a sistematica vegetal ocupa um espa- 
go amplo. Como estudo das relagoes de parentesco, ela se 
ampara nos resultados de todas as outras disciplinas e se 
ocupa da descrigao, denominagao e ordenagao das mais de 
500.000 especies vegetais conhecidas. A ordenagao alme- 
jada se orienta na filogenia reconstruida do reino vegetal. 
A este respeito, as comparagoes de sequencias de acidos 
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nucleicos e proteinas (analise filogenetica molecular) e o 
exame de fosseis vegetais (paleobotanica) exercem um pa- 
pel dominante. A parte da sistematica contem referencias 
sobre especialidades, que se ocupam intensivamente com 
grupos individuals de organismos (microbiologia e bacte- 
riologia, micologia e assim por diante), assim como sobre 
disciplinas aplicadas, que examinam o significado pratico 
de plantas para a humanidade. 

A ecologia vegetal, por fim, ocupa-se com as relagoes 
entre plantas e comunidade vegetais com seu ambiente 
biotico e abiotico. A ecologia vegetal busca compreender, 
fatos, principios e causas da distribuigao e do convivio das 
plantas sobre a Terra, no espago e no tempo. 

A ecologia vegetal contempla um aspecto que destaca tambem 
o especial significado da botanica no mundo atual. A totalida- 
de da vida sobre a Terra depende de organismos fototroficos e 
substancialmente de plantas: como os unicos produtos qualita- 
tivamente relevantes, elas estao na posigao de partida de prati- 
camente todas as cadeias alimentares e formam o fundamento 
de todas as piramides alimentares. Isto e assim ha menos de 1 
bilhao de anos. Nao por ultimo, gragas a sua grande multiplici- 
dade (biodiversidade), as plantas possibilitam a manutengao 
estrutural e funcional de ecossistemas sob as mais diferentes 
condigoes de vida (de regioes polares ate os tropicos). Atual- 
mente, tanto a multiplicidade quanto a fungao de individuos 
isolados estao sob perigo pela influencia humana (em breve 
de 7 bilhoes de pessoas) sobre a biosfera. Por meio do uso nao 
sustentavel da terra e das mudangas atmosfericas, a ameaga a 
biosfera alcanga proporgoes globais (“mudangas globais”). A 
proposito, tambem o homem pertence aqueles organismos que 
necessitam de um ambiente estavel para a sobrevivencia como 
individuos e especies. Sob essas circunstancias, o melhor co- 
nhecimento cientifico possivel sobre protegao ambiental e 
mais que nunca necessario. 

A ciencia vegetal tern um papel importante para o desen- 
volvimento das ciencias biologicas. Muitos conhecimen- 
tos biologicos fundamentals foram obtidos inicialmente 
por meio de estudos com plantas. Assim, com elas resul- 
tou a descoberta da celula e do nucleo, dos cromossomos, 
mitose e meiose, da osmose e leis da hereditariedade. E 
mesmo hoje quando, para a solugao dos varios problemas 
da moderna biologia em microrganismos e determinados 
representantes do reino animal, sistemas adequados tern 
sido descobertos (ou puderam ser estabelecidos) e muitas 
perguntas medicas relevantes (como cancer, sistema imu- 
ne, memoria e consciencia) so puderam ser trabalhadas 
em animais (superiores). Em todo caso, a botanica per- 
manece como um dominio essencial da pesquisa biologi- 


ca fundamental, o que acentua os enorme progressos da 
ciencia vegetal moderna (ver a planta-modelo Arabidopsis 
thaliana). Como antes, compete a ela um significado pro- 
eminente para a pesquisa aplicada. Na biotecnologia, ao 
lado das bacterias, as plantas e os fungos desempenham 
um papel central. Nao surpreende, pois, que a tecnologia 
genetica tambem adquire rapidamente um significado 
crescente na agricultura (“tecnologia genetica verde”). 
Como em geral na biologia moderna, a decifragao de ge- 
nomas (genomica) esta em franco progresso, mediante 
o dominio do arsenal proteico (proteomica) e da analise 
dos metabolitos (metabolomica) de celulas desiguais do 
mesmo organismo. 
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Parte I 

Estrutura 


Conforme discutido na Introdugao, os seres vivos podem ser caracterizados como teleonomias, ou seja, siste- 
mas com capacidade de propagagao. Essa afirmagao cabe as pequenas bacterias microscopicas, bem como 
aos maiores organismos multicelulares. De fato, as massas corporais de organismos podem ter diferengas na 
ordem da decima potencia. A sequoia e 10 9 (bilhoes) vezes maior do que uma celula de Mycoplasma (Figura 1-1). 
A essas diferengas quantitativas sao acrescentadas as qualitativas - a multiplicidade de formas dos seres vivos 
tambem excede qualquer exercicio de imaginagao. Por outro lado, ha tambem numerosas propriedades basicas 
comuns a todos os organismos, que apontam para sua origem a partir de uma unica forma de vida. 

Nos sistemas teleonomicos de cada especie - tambem em maquinas (motores, computador, etc.) - existem 
estreitas relagoes entre estrutura e fungao: determinadas estruturas possibilitam determinadas fungoes; de- 
sempenhos vitais relevantes pressupoem estruturas correspondentes. 0 objetivo central da biologia e desvendar 
essa relagao de interdependence e torna-la compreensfvel, em cada caso isolado. 

Em uma breve visao geral, na primeira parte deste livro sao apresentados os fundamentos estruturais. A era 
da biologia molecular baseia-se na busca da estrutura das moleculas, caracteristicas de todos os seres vivos; esse 
e o topico do Capitulo 1. Por sua vez, o Capitulo 2 trata da estrutura das celulas, as unidades vitais elementares. 
0 Capitulo 3 mostra como, a partir dessas celulas, se formam os tecidos das plantas superiores multicelulares. 
Seguindo dimensoes progressivamente maiores, e apresentada uma visao geral das formas macroscopicas de 
plantas, dando como exemplo as pteridofitas e as espermatofitas (Capitulo 4). Muitas dessas cormofitas* sao 
bastante familiares, entre as quais se encontram tambem as mais importantes plantas cultivadas e de interesse 
economico. Portanto, a limitagao as cormofitas feita no Capitulo 4 tern motivos didaticos e economicos. 


* N. de T. Segundo o dicionario Houaiss da Lingua Portuguesa, o termo cormofita “reune as plantas com eixo caulinar bem 
diferenciado, ou seja, com cormo”. 


◄ Figura: Porgoes apicais especie-especificas de diferentes Dasycladales e habito de Acetabularia acetabulum. Estas algas verdes repre- 
sentam urn modelo classico em biologia celular, pois, apesar de unicelulares, apresentam diferenciagao especie-especffica complexa. Isso 
ja havia sido reconhecido por Joachim Hammerling (1901-1980) no inicio do seculo XX, fato que o levou a formular a hipotese das “subs- 
tancias morfologicas”. As “substancias morfogeneticas” sao formadas no nucleo e liberadas no citoplasma, onde sao responsaveis pela 
conversao da morfogenese especie-especffica. Com base nas descobertas mediante experimentos com trocas nucleares, Hammerling ja 
definira o papel fundamental do RNAm, sem conhecer a sua existencia. A Acetabularia foi uma das primeiras celulas vegetais modificada 
geneticamente por meio de microinjegao no nucleo isolado. Com base nos resultados essenciais sobre biologia celular (por exemplo, rit- 
mo circadiano, teoria endossimbionte, citoesqueleto, etc.) e tecnicas, essas celulas tambem representam o desenvolvimento da moderna 
biologia celular, qualquer que seja, a integragao de metodos bioqufnnicos e biologicos moleculares. (Segundo G. Neuhaus, modificada; 
montagem M. Lay.) 
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A botanica abrange formas com diferen^as enormes de ta- 
manho, entre as quais reinos floristicos e ecossistemas que 
se estendem por milhares de quilometros ate o mundo das 
moleculas, medidas numa escala de milionesimos de mi- 
limetro (nanometro), portanto, com diferen^as extrema- 
mente grandes de tamanho, na ordem da decima potencia 
(Figura 1-1). Em geral, a agua constitui cerca de 70% da 
massa do citoplasma. Celulas vacuolizadas de plantas e 
fungos sao ainda mais ricas em agua. A esses valores, sao 
acrescidos cerca de 2% de ions inorganicos e 8% de subs- 
tancias de baixa massa molecular. Nesse caso, trata-se de 
compostos organicos com massas moleculares inferiores a 
1.000 Da (= 1 kDa, 1 • 10 3 Da), excepcionalmente ate 4.000 
Da. Dalton (Da) e a unidade de massa atomica; 1 Da = 
1,66 • 10" 24 g, corresponde a 1/12 da massa de um atomo 
de 12 C (ver Capitulo 6). 

O quinto restante da massa celular e constituido por 
macromoleculas. A essa categoria, pertencem os acidos 
nucleicos, as proteinas e os polissacarideos. A maioria 
dessas moleculas tern massas superiores a 4.000 Da (4 
kDa). Com frequencia, as macromoleculas prestam-se 
a finalidades estruturais. As proteinas estruturais, os po¬ 
lissacarideos estruturais e alguns acidos nucleicos tern 


essa fun^ao. Muitas proteinas atuam como biocatalisa- 
dores, sendo denominadas enzimas. A maioria dos aci¬ 
dos nucleicos serve ao armazenamento ou transporte 
de informa^oes; em casos isolados, tambem cumprem 
fun^ao reguladora (por exemplo, Quadro 6-4; RNAsi) e 
numerosos polissacarideos sao empregados como arma- 
zenadores de energia e carbono. Os polimeros sao ma¬ 
cromoleculas biologicamente relevantes que se originam 
por liga^ao covalente de monomeros, muitas vezes com 
saida de agua. Esse processo e denominado condensa- 
^ao. Um homopolimero se forma quando uma macro- 
molecula consistir em apenas um unico tipo de compo- 
nente monomerico, como, por exemplo, celulose a partir 
de |3-D-glicose; no caso de dois ou mais componentes 
diferentes, fala-se em heteropolimero. As proteinas e os 
acidos nucleicos sao exemplos de heteropolimeros. Me- 
diante a rea^oes de condensa^ao, os polimeros formados 
podem ser decompostos (na maioria das vezes facilmen- 
te) em seus monomeros, por meio de hidrolise quimica 
ou enzimatica. A decomposi^ao de amidos de reserva em 
sementes durante a germina^ao baseia-se na hidrolise, 
catalisada por amilases (ver 5.16.1.2). No caso de protei¬ 
nas, a decomposi^ao tambem se processa por hidrolise 
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Figura 1-1 Faixas de dimensoes. Do diametro 
de um atomo de H ate o diametro da Terra, a 
escala das ordens de grandeza abrange uma 
faixa na ordem da decima potencia, de 10" 10 
m (1 Angstrom, 1 A) ate 10 7 m (10.000 km). A 
faixa macroscopica (FM) e visfvel a olho nu; ela 
e seguida da faixa da microscopia optica (MO) 
e, finalmente, da faixa da microscopia eletroni- 
ca (ME). A escala de dimensoes e subdividida 
logaritmicamente. Essa escala nao tern ponto 
zero; cada trago da escala representa um valor 
dez vezes maior do que o mais proximo abai- 
xo e dez vezes menor do que o mais proximo 
acima. Por isso, as dimensoes pequenas apre- 
sentam-se alongadas e a dimensoes grandes 
apresentam-se comprimidas: nessa escala, 
podem ser representadas desde dimensoes 
atomicas ate dimensoes cosmicas. A unidade 
SI de comprimento e o metro, m (SI, Sistema 
Internacional de Unidades); cada uma das su- 
bunidades usuais e menor em tres ordens de 
grandeza - mili- (milesima, 10 -3 , sfmbolo: m), 
micro- (milionesima, 10" 6 , sfmbolo: p), nano- 
(bilionesima, 10" 9 , simbolo: n) - ou maior - qui- 
lo- (mil, 10 3 , sfmbolo: k); 1 nm = 1(T 3 pm = 10" 6 
mm = 10" 9 m = 10" 12 km. 0 Angstrom (A, 1 A 
= 0,1 nm) nao representa uma unidade SI, mas 
e empregado, por ser muito util para a descri- 
gao de dimensoes atomicas e moleculares: 
o diametro de um atomo de agua tern 1 A, o 
diametro da helice dupla de DNA tern 20 A; as 
distances dos nucleos atomicos em ligagoes 
qufmicas covalentes tern aproximadamente 1 
A. (Segundo P. Sitte.) 
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e e mediada por proteases. A lignina, polimero estrutu- 
ral tipicamente vegetal (parte componente da madeira), 
assume uma posigao especial entre os heteropolimeros. 
Ela se origina a partir de varios componentes monome- 
ricos, por meio de polimerizagao radical. (Nas polime- 
rizagoes - radicals ou ionicas - a partir de monomeros 
com ligagoes duplas, originam-se longas cadeias de po- 
limeros, em uma reagao em cadeia que transcorre sem 
niveis reconhedveis. Nesse caso, nao ocorrem quaisquer 
deslocamentos nem separagao de partes componentes de 
moleculas.) Por conta da multiplicidade de tipos de liga¬ 
goes dos componentes monomericos entre si, a lignina e 
estavel, dificilmente hidrolisavel e tambem de dificil de- 
composigao enzimatica (ver 5.16.2). 

Os metabolitos e as multiplas reagoes metabolicas sao 
tratados no Capitulo 5, dedicado a fisiologia do metabo- 
lismo. A seguir, e feita uma breve exposigao sobre a estru- 
tura das macromoleculas relevantes biologicamente, bem 
como sobre os lipideos. Na verdade, os lipideos nao sao 


macromoleculas, mas ocorrem nas celulas como forma- 
dores estruturais, principalmente como componentes de 
biomembranas. Inicialmente, sao apresentadas as proprie- 
dades da agua, o solvente biologico universal. 

1.1 Estrutura e propriedades da 
agua 


Na celula, a agua funciona como solvente. A agua e um 
meio polar; suas moleculas representam fortes dipolos ele- 
tricos (Figura 1-2A, B). 

Em comparagao com o hidrogenio, o carater dipolar 
da agua baseia-se na maior eletronegatividade do oxigenio 
(Tabela 1-1). A consequencia dessa diferenga na eletrone¬ 
gatividade e que os eletrons da ligagao entre atomos de hi¬ 
drogenio e atomos de oxigenio sao deslocados: a ligagao e 
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Figura 1-2 Estrutura e propriedades da agua. 
A Modelo em esfera-bastao e B modelo em ca- 
lota da molecula de agua (pontos = eletrons 
livres do oxigenio). C Disposigao de moleculas 
de agua ao redor de anions e cations, forma¬ 
gao de capas de hidratagao. D Moleculas de 
agua interagem mediante formagao de liga- 
gdes por pontes de hidrogenio. E Estrutura 
cristalina do gelo. Cada atomo de oxigenio e 
rodeado por quatro atomos de hidrogenio. 
Quando o gelo derrete, apenas 15% das pontes 
de hidrogenio sao perdidas. F Pontes de hidro¬ 
genio frequentes entre elementos estruturais 
de biomoleculas. (Segundo A.L. Lehninger, D. 
L. Nelson e M.M. Cox.) 


polarizada. Na molecula de agua, portanto, o oxigenio pos- 
sui carga parcial negativa (8~) e o hidrogenio carga parcial 
positiva (8 + ). No campo eletrico de ions, os dipolos de agua 
sao unidos e orientados; as moleculas de agua formam 
uma capa de hidratagao (Figura 1-2C). A carga eletrica 
de anions e cations assim coberta impede sua associagao 
por meio de ligagao ionica; eles permanecem em solugao. 
As capas de hidratagao tambem se formam em moleculas 
com ligagoes polarizadas (por exemplo, ligagoes C-O ou 
ligagoes C-N). Por esse motivo, a agua e um solvente apro- 
priado para substancias carregadas e polares. 

Na fase bquida, formam-se pontes de hidrogenio 
entre as moleculas de agua: as cargas parciais opostas dos 


Tabela 1-1 Eletronegatividade dos elementos biologicamente 
importantes, em porcentagem de fluor (= 100%) 


Elemento 

Eletronegatividade relativa (%) 

Oxigenio (0) 

85 

Nitrogenio (N) 

75 

Carbono (C) 

65 

Enxofre (S) 

65 

Hidrogenio (H) 

55 

Fosforo (P) 

55 


atomos de H e de O condicionam a atragao eletrostatica 
(Figura 1-2D, E). Muitas particularidades da agua - como 
tensao superficial relativamente alta, entalpia de vapori- 
zagao e densidade - se baseiam na formagao dessas liga¬ 
goes por pontes de hidrogenio. As forgas de coesao entre 
moleculas de agua tern um significado importante para o 
transporte de bquidos por longas distancias na planta (ver 
5.3.5). No cristal de gelo, cada atomo de oxigenio esta ro¬ 
deado por quatro atomos de hidrogenio (Figura 1-2E); na 
agua bquida a temperatura ambiente, ele esta rodeado por 
3,4 atomos de hidrogenio. 

As ligagoes por pontes de hidrogenio nao estao limita- 
das a agua, mas podem se formar facilmente entre atomos 
de hidrogenio - ligados a um atomo mais eletronegativo 
(em geral, nitrogenio ou oxigenio) - de uma outra mo¬ 
lecula ou da mesma. A Figura 1-2F apresenta exemplos 
de pontes de hidrogenio frequentes. A estabilizagao da 
estrutura de acidos nucleicos e proteinas se efetua, entre 
outras maneiras, mediante ligagoes por pontes de hidro¬ 
genio (Figuras 1-6, 1-10 e 1-4). Sob formagao de pontes 
intermoleculares de hidrogenio, as moleculas de celulose 
se dispoem em microfibrilas e, com isso, contribuem para 
a extensibilidade das paredes celulares vegetais (ver 2.2.7 
e 5.16.1.1). 

As substancias hidrofilicas (do grego, philia - afini- 
dade) possuem (muitos) grupos polares suficientes e, por 
isso, podem ser inseridas na rede das pontes de hidrogenio 
da fase liquida, sendo, portanto, hidrossoluveis. A hidro- 
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filia e ainda aumentada, quando, alem dos grupos pola- 
res, existem grupos ionizaveis, como o grupo carboxila 
(-COOH —» -COO" + H + ) ou o grupo amino (-NH 2 + H + 
—» -NH 3 + ), que formam capas de hidrata^ao fortes. 

Os compostos hidrofobicos (do grego hydrophobia 
= aversao a agua), ao contrario, nao sao hidrossoluveis. 
Eles sao caracterizados por uma grande participa^ao em 
liga^oes nao polarizadas e, as vezes, apresentam exclusi- 
vamente essas liga^oes. Nas liga^oes covalentes apolares, 
os dois parceiros possuem eletronegatividades semelhan- 
tes, de modo que nos atomos que estabelecem a liga^ao 
nao ocorrem cargas parciais eletricas. Esses grupos nao 
formam quaisquer pontes de hidrogenio. As liga^oes 
carbono-hidrogenio e carbono-carbono sao exemplos 
frequentes de liga^oes apolares. Por isso, os hidrocarbo- 
netos puros, como benzol ou carotenos, exibem pessima 
hidrossolubilidade, mas se dissolvem em solventes orga- 
nicos apolares, como os oleos, razao pela qual sao deno- 
minados lipofilicos. 

Nas moleculas complexas, a rela^ao de quantidade de 
liga^oes polares e apolares e importante. Por isso, consta- 
tam-se todas as transudes entre compostos extremamente 
hidrofobicos (por exemplo, hidrocarbonetos) e substan- 
cias extremamente hidrofilicas (por exemplo, polianions, 
como poligalacturonato com muitos grupos acidos, que 
podem ligar a agua 100 vezes da sua propria massa). 

1.2 Acidos nucleicos 


Os acidos nucleicos sao moleculas heteropolimericas, que 
se prestam ao armazenamento de informa^ao (acido de- 
soxirribonucleico, DNA) ou ao transporte e realiza^ao de 
informa^ao (acido ribonucleico, RNA). Alem disso, de- 
terminados RNA possuem fun^ao estrutural na elabora- 
$ao dos ribossomos (RNA ribossomico, RNAr). Em todos 
os organismos - procariotos e eucariotos - o DNA dupla 
fita atua no armazenamento da informa^ao genetica e na 
sua multiplica^ao por replica^ao. As moleculas de DNA se 
distinguem pelo fato de poder causar a forma^ao de mole¬ 
culas com sequencias iguais (replica^ao, ver 1.2.3). Alem 
dos virus de RNA e viroides (ver 1.2.5), apenas o DNA 
mostra tal fun^ao autocatalitica. Os RNAsi reguladores 
sao discutidos com mais detalhe no Capitulo 6. Uma vez 
que a reprodu^ao, a multiplica^ao e a transmissao genetica 
sao os criterios fundamentais para a vida, a fun^ao autoca¬ 
talitica do DNA situa-se no centro de todos os fenomenos 
vitais. O DNA tambem tern o poder de estabelecer as se¬ 
quencias de RNA e, por meio deste, as sequencias de ami- 
noacidos das proteinas. Devido a fun^ao heterocatalitica 
do DNA, a informa^ao hereditaria pode se manifestar: os 
fatores hereditarios (gene, do grego genos) tornam-se visi- 
veis como fenes (caracteristicas dos organismos reconhe- 
civeis externamente; do grego phainein = tornar visivel). 


1.2.1 Os componentes dos acidos 
nucleicos 


Os acidos nucleicos sao polinucleotideos, policondensa- 
dos nao ramificados a partir de componentes monome- 
ricos, os nucleotideos. Um nucleotideo consiste em tres 
partes: 1) uma base, a N-glicosidica ligada a um 2) a<pi- 
car, o nucleosideo, e 3) um a tres restos da fosfato ligados 
ao a^ucar, de modo que e possivel distinguir nucleosideo 
mono, di ou trifosfato (Figura 1-3). 

Como bases, encontram-se no DNA as purinas ade- 
nina (A) e guanina (G), bem como as pirimidinas citosina 
(C) e timina (T). O conceito “base” (ou “nucleobase”) in- 
dica a natureza basica dessa substancia aromatica hetero- 
ciclica e dotada de nitrogenio. Nas pirimidinas, a liga^ao 
ao a^ucar se da pelo N x ; nas purinas, ela ocorre pelo N 9 . 
Os a^ucares participantes sao as pentoses ribose (no RNA) 
ou 2-desoxirribose (no DNA), respectivamente, na forma 
(3-D-furanose (para nomenclatura de a^ucares, ver 1.4.1). 
Os nucleosideos sao denominados adenosina, guanosina, 
uridina ou citidina, se contiverem ribose, e desoxiadeno- 
sina, desoxiguanosina, desoxitimidina ou desoxicitidina, 
se o a^ucar for 2-desoxirribose. Mediante a esterifica^ao 
do grupo hidroxila primario no C 5 da pentose, com acido 
fosforico, originam-se os nucleosideos monofosfato. Uma 
ou duas outras moleculas de acido fosforico podem ser 
conectadas a esse grupo a-fosfato, formando-se anidridos 
ricos em energia: nucleosideo difosfato ou nucleosideo 
trifosfato. Os nucleosideos trifosfato servem como precur¬ 
sors da biossintese de DNA ou RNA. Alem disso, esses 
compostos com potencial elevado de transference de gru¬ 
pos possuem muitas outras fun^oes metabolicas. A ade¬ 
nosina trifosfato (ATP), por exemplo, e o mais importante 
fornecedor de energia para rea^oes enzimaticas (ver 5.1). 

Com a ajuda de um resto de acido a-fosforico, um nu¬ 
cleotideo pode ser ligado covalentemente a pentose de um 
segundo nucleotideo, com saida de agua, de modo que ini- 
cialmente origina-se um dinucleotideo. A partir deste, po¬ 
dem ser formados oligonucleotideos e por fim polinucle¬ 
otideos. Com isso, nos acidos nucleicos formam-se pontes 
fosfodiester entre os atomos de C 5’ e o 3’ de pentoses vizi- 
nhas (para poder distinguir entre atomos das nucleobases 
(bases dos nucleosideos) e dos a^ucares, os atomos de C 
dos a^ucares de nucleosideos sao indicados). Conforme a 
Figura 1-4 destaca, um acido nucleico apresenta, portanto, 
um “esqueleto” de riboses (ou desoxirriboses), ligadas por 
pontes 5’,3’-fosfodiester. Em uma extremidade da molecu- 
la, existe um grupo 5’-OH livre (extremidade 5’ do acido 
nucleico); na outra extremidade, existe um grupo 3’-OH 
livre (extremidade 3’). As nucleobases tern liga^oes glicosi- 
dicas a esse “esqueleto” de a^ucar-fosfato. 

A estrutura primaria do acido nucleico e identificada 
por uma sequencia linear de bases caracteristica, sempre 
lida na dire^ao 5’—>3’, que corresponde tambem a dire^ao 
da sintese. A sequencia de bases (codigo do triplete, ver 
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6.3.1.1) contem a informa^ao. O numero de pares de bases 
(pb, DNA) ou de bases (b, RNA) e indicado como medida 
do tamanho de um acido nucleico. 


1.2.2 Estrutura do acido 

desoxirribonucleico (DNA) 


Apenas em alguns fagos e virus, o DNA ocorre em for¬ 
ma de molecula de fita simples (DNAss, do ingles sin¬ 
gle-stranded DNA). Na maioria dos virus e fagos e em 
todas as celulas, o DNA se apresenta sob forma de fita 
dupla de duas moleculas antiparalelas e com disposigao 
helicoidal. Essa estrutura e identificada como helice du- 


Figura 1-3 Os nucleotfdeos consistem em tres componentes: uma 
base pirimidina ou base purina, uma pentose e acido fosforico. A 
base possui uma ligagao N-p-glicosfdica com a pentose, precisa- 
mente com N 1 da pirimidina ou N 9 da purina. 0 acido fosforico forma 
um ester com o grupo alcool primario da pentose. A esse resto de 
acido a-fosforico podem estar unidos, em ligagao anidra, ate dois 
outros restos de acido fosforico. 0 glicosfdeo formado a partir de 
base e ribose e denominado nucleosfdeo; o formado a partir de base 
e 2-desoxirribose e denominado desoxinucleosideo (d-nucleosfdeo). 
Logo, os nucleotfdeos sao nucleosfdeo monofosfato, difosfato e tri- 
fosfato, conforme e mostrado abaixo no exemplo da adenosina e 
do seu nucleotfdeo. Os desoxinucleotfdeos sao, respectivamente, 
desoxinucleosfdeo monofosfato, difosfato ou trifosfato. 0 agucar do 
acido ribonucleico (RNA) e a ribose e do acido desoxirribonucleico 
(DNA) e a 2-desoxirribose. Os atomos de carbono do agucar sao 
indicados em nucleosfdeos e nucleotfdeos (1, 2 ... 5). C 1 forma a li¬ 
gagao glicosfdica. Para simplificagao, em formulas complicadas (por 
exemplo, em aneis) muitas vezes se suprimem os hidrogenios situa- 
dos nos atomos de carbono (comparar as formulas de baixo com as 
situadas acima). Para mais clareza, nas proximas figuras deste livro, 
esse procedimento e adotado muitas vezes. 


pla do DNA. Nesse caso, as cadeias de agucar-fosfato 
estao voltadas para fora; os sistemas em anel achatados 
das bases estao voltados para o centro, mais ou menos 
perpendiculares ao eixo longitudinal da helice dupla (Fi- 
gura 1-5). 

As bases opostas das duas fitas situam-se na mesma 
altura e formam pontes de hidrogenio na regiao do eixo 
da helice (ver 1.1). Certamente, isso pressupoe o ajuste 
esterico das regioes dos heterociclos voltadas umas para 
outras (Figura 1-6). Uma base purina (A ou G) esta sem- 
pre na frente de uma base pirimidina (T ou G), e apenas os 
pares de bases AT e GC apresentam complementaridade 
esterica. 

Logo, as sequencias de bases das duas fitas de DNA 
de uma helice dupla tambem sao complementares: a base 
de uma fita esta fixada a base da outra. Assim, a sequencia 
complementar da fita oposta a ordem de bases 5’-GAT- 
TACA-3’ seria 3’-CTAATGT-5’. A consequencia desse 
principio estrutural e que a relagao quantitativa molar de 
bases de purina e de pirimidina na helice dupla e 1, ou 
seja, ha igualmente tantos C quantos G e tantos A quantos 
T. Por outro lado, a relagao de bases (A + T):(G + C) pode 
variar. Em procariotos, a relagao de bases oscila dentro 
de limites amplos (0,3-3,5); em eucariotos, ela situa-se em 
torno de 1 ou acima de 1. A temperatura de fusao (T m ) do 
DNA tambem depende da relagao de bases. A fusao ou 
desnaturagao do DNA e a separagao das suas duas fitas 
(causada pela temperatura, por exemplo). Nesse caso, as 
pontes de hidrogenio se dissolvem entre as bases opos¬ 
tas. Os pares GC, com suas tres pontes de hidrogenio, sao 
mais estaveis do que os pares AT, com apenas duas pontes 
de hidrogenio. Por isso, as sequencias ricas em AT se fun- 
dem em temperaturas mais baixas do que as sequencias 
ricas em GC. 

A sequencia de bases de uma molecula de DNA e 
identificada como sua estrutura primaria; a estrutura 
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Figura 1-4 Cortes curtos de moleculas de DNA e RNA. A timina nao ocorre no RNA, onde e substituida pela uracila. As respectivas diregoes 
da sintese e da leitura sao da esquerda para a direita, da extremidade 5’ para a extremidade 3’ das moleculas. 



Figura 1-5 0 modelo de Watson-Crick da helice dupla do DNA (For¬ 
ma B). A Esquema. B Modelo de escada em caracol. 


helicoidal da fita dupla de DNA e identificada como es- 
trutura secundaria. As proteinas que se ligam ao DNA 
frequentemente reconhecem a estrutura secundaria 
em locais determinados da helice dupla de DNA (ver 



Figura 1-6 Pareamento especffico de bases, mediante formagao 
de pontes de hidrogenio entre duas fitas antiparalelas de DNA. A 
estrutura molecular das bases permite apenas os pareamentos AT 
e GC. Urn para AT forma duas pontes de hidrogenio e urn par GC 
forma tres. 


































Tratado de Botanica de Strasburger 21 


i 


6.2.2.3). O modelo da helice dupla, proposto por J.D. 
Watson e E.H.C. Crick em 1953 e apresentado na Figura 
1-5, que se baseia em dados de cristalografia de raios X 
de M.H.F. Wilkins e R. Franklin, mostra a chamada for¬ 
ma B predominante de DNA, uma helice dirigida para 
a direita. A helice dupla do DNA tern diametro de 2 nm 
(20 A). Uma volta completa (3,4 nm na diregao do eixo) 
compreende 10 pb, ou seja, o angulo de torcao de uma 
base em relagao a outra e de 36°. Medigoes posteriores 
mais exatas mostraram que, por rotagao completa na for¬ 
ma B de DNA em solugao, estao dispostas 10,5 pb sobre 
um comprimento de 3,6 nm. Alem da forma B, existe a 
forma A de DNA, igualmente dirigida para a direita e que 
se distingue da forma B na conformagao dos agucares. 
Sob condigoes especiais in vitro (concentrates salinas 
elevadas), pode existir uma forma Z de DNA dirigida 
para a esquerda. Ela pressupoe uma fita de bases puri- 
nas e bases pirimidinas alternantes. A fungao biologica 
da forma Z de DNA nao esta esclarecida. A helice dupla 
do DNA e flexivel, isto e, ela pode ser facilmente torci- 
da a um raio de curvatura minimo de apenas 5 nm (por 
exemplo, em nucleossomos, Figura 2-21). No ambito ce- 
lular, a helice dupla do DNA nao existe fora de ordem, 
mas forma estruturas terciarias, que, com participagao 
de numerosas proteinas, alcangam ate as supraestruturas 
altamente compactas dos cromossomos das celulas euca- 
rioticas (ver 2.2.3.2). 

1.2.3 A replicacao do DNA 


As duas fitas de uma helice dupla do DNA, devido a 
complementaridade de bases, mantem entre si uma 
relagao positiva/negativa. Portanto, com a helice dupla 


do DNA existe uma estrutura que parece predestinada 
a duplicagao identica, a replicacao do genoma: as duas 
fitas se separam e em cada uma e novamente formada 
uma fita-parceira com pareamento complementar de 
bases (Figura 1-7). Em sua essencia, esse modelo de 
replicacao semiconservativa tern sido reiteradamente 
confirmado. Tern sido mostrado que os cromossomos 
inteiros de eucariotos sao replicados de maneira semi¬ 
conservativa. Levando em conta que os cromossomos 
contem apenas uma helice dupla de DNA (modelo de 
fita simples, ver 2.2.3.2), esse achado e definitivamente 
compreensivel. 

Na realidade, o processo de replicacao e muito mais 
complicado do que o apresentado na Figura 1-7. Assim, 
por um lado, devido a torgao helicoidal da fita dupla do 
DNA (estrutura plectonemica), a separagao das fitas na 
forquilha de replicacao forca rotagoes rapidas em torno do 
seu eixo (ate 300 voltas por segundo). Todavia, pela agao 
de enzimas de relaxagao (topoisomerases I) especiais, o 
desenrolamento e a quebra da helice dupla sao evitados: 
elas provocam rupturas das fitas simples, refeitas logo de- 
pois. Com isso, originam-se sitios transitorios com giro 
livre, nos quais se equilibram as tensoes de torcao ou se 
evitam forcas perigosas, sem que as regioes vizinhas ne- 
cessitem acompanhar os giros. 

Por outro lado, as duas fitas da helice dupla sao an- 
tiparalelas: na forquilha de replicacao encontram-se para 
o crescimento, de cada vez, uma extremidade 3’ e uma 
extremidade 5’. No entanto, devido ao mecanismo de rea- 
gao do crescimento da cadeia, as DNA polimerases (bem 
como as RNA polimerases) podem crescer exclusivamente 
extremidades 3’. De fato, apenas a fita com a extremida¬ 
de 3’ (a “fita continua”, que cresce “para frente”; do ingles, 
leading strand) cresce continuamente; a “fita descontinua” 



Figura 1-7 Demonstragao da replicagao semiconservativa do DNA, por meio do experimento de Meselson-Stahl. Celulas de Escherichia 
coli cultivadas na presenga de 15 N (isotopo pesado de nitrogenio) forma DNA contendo 15 N, com densidade de 1,724 g cm -3 (determinavel 
mediante centrifugagao, com formagao de um gradiente de densidade). Deixando as celulas crescerem de modo sincronizado na ausencia 
de 15 N e na presenga de 14 N (isotopo leve de nitrogenio), apos o termino da primeira e segunda rodada de replicagao, respectivamente, as 
moleculas de DNA nas densidades indicadas (ver os numeros acima dos desenhos) comportam-se na relagao 1:1. No final da segunda rodada 
de replicagao, a clivagem em duas especies de DNA de densidade media (em cada especie, uma fita de DNA nao marcada) ou de densidade 
mais baixa (ambas as fitas de DNA nao marcadas) comprova o modelo da replicagao semiconservativa do DNA. 
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Figura 1-8 Reparo por excisao de nucleotideo de um sftio com 
dano provocado por UV (dimero de timidina) em fita dupla de 
DNA. 1 Reconhecimento do sftio defeituoso, separagao das fi- 
tas de DNA (fusao) na regiao do sftio defeituoso e excisao do 
trecho de DNA com o sftio defeituoso. Numerosas protefnas par- 
ticipam deste processo, entre as quais, nos eucariotos, o fator 
de transcrigao geral TFIIH (ver 6.2.2.2), que tambem desempe- 
nha um papel na sfntese de RNAm. Isso explica porque os danos 
na regiao do DNA transcrito (em RNA transcrito) sao reparados 
mais rapidamente do que na regiao dos genes nao transcritos. 
2 Preenchimento da lacuna a partir da extremidade 3’ livre pela 
DNA polimerase. 3 Por meio da DNA ligase, ligagao da extremida¬ 
de 3’ livre com o fosfato 5’ na cadeia original produz novamente 
uma fita dupla de DNA sem defeito. 

(do ingles, lagging strand), ao contrario, sintetiza por par¬ 
tes - descontinuamente - “para tras” e posteriormente 
os fragmentos resultantes desse processo sao ligados co- 
valentemente por meio de uma ligase (replicagao semi- 
descontinua). Ligases sao enzimas que podem ligar cova- 
lentemente as extremidades 3’ livres com as extremidades 
5’ livres. Elas exercem um papel importante nas reagoes 
de reparo de fitas de DNA danificadas (Figura 1-8), mas 
tambem na replicagao. Nos organismos com ligases defei- 
tuosas, as sequencias parciais na fita descontinua perma- 
necem separadas e podem ser isoladas como fragmentos 
de Okazaki (assim denominados em homenagem ao seu 
descobridor). 

Ao contrario das RNA polimerases, as DNA po- 
limerases conseguem alongar apenas as extremidades 
3’ ja existentes. Por isso, alem da matriz em forma de 
DNAss (fita molde), elas necessitam tambem do inicia- 
dor (primer), para poder comegar (do zero) a sintese 
de uma fita de DNA. Em distancias regulares (corres- 
pondentes ao comprimento dos fragmentos de Okazaki) 
da fita descontinua, uma RNA polimerase denominada 
primase forma, como iniciador, sequencias curtas de 
RNA; nas extremidades 3’ dessas sequencias, a DNA 
polimerase pode entao sintetizar. Os iniciadores sao 
posteriormente decompostos; as lacunas de sequencias 
resultantes sao preenchidas por polimerases de reparo 
e ligases. 

A estrutura molecular da forquilha de replicagao 

apresenta-se hoje mais ou menos como a Figura 1-9 
mostra esquematicamente. Em principio, esse modelo 


e valido para a replicagao do DNA em procariotos, em 
mitocondrias e plastidios, bem como no nucleo de euca¬ 
riotos - onde sempre existe DNAds em celulas. Contudo, 
enquanto os DNA das organelas e dos procariotos, rela- 
tivamente curtos e circulares (ver 6.2.1), possuem apenas 
um ponto de partida da replicagao (denominado origem 
ou replicador), do qual se deslocam duas forquilhas 
de replicagao em diregao oposta ao redor do circulo de 
DNA, nas moleculas lineares do DNA (com centimetros 
e decimetros de comprimento) dos cromossomos dos eu¬ 
cariotos ha muitas origens; nao fosse isso, apesar da alta 
eficiencia das polimerases, a replicagao completa de um 
cromossomo duraria semanas ou meses. A regiao da se- 
quencia replicada por um replicador e conhecida como 
replicon. Os DNA circulares de bacterias e de organelas 
apresentam um replicon ( monorreplicon), ao passo que 
o DNA linear dos cromossomos eucarioticos apresenta 



Figura 1-9 Replicagao do DNA em Escherichia coll) a forquilha de 
replicagao progride na diregao da seta. A Desenrolamento da he- 
lice dupla de DNA por meio de helicases especfficas as fitas; es- 
tabilizagao temporaria por meio de protefnas ligadas a fita simples 
(SSB). Na fita contfnua (parte inferior), sfntese ininterrupta da nova 
fita-parceira (colorida, ponta da seta: extremidade 3’ em crescimen- 
to) pela DNA polimerase III. Na fita descontfnua (topo), a polime¬ 
rase trabalha em sentido contrario, para tras (contudo, igualmente 
5’—>3’); ela alonga as extremidades 3’ de iniciadores de RNA (RNAi), 
que, por sua vez, sao sintetizados por primases (enzimas parciais 
de primossomos) em distancias regulares (replicagao descontfnua). 
Os iniciadores de RNA sao finalmente decompostos; as lacunas sao 
preenchidas mediante sfntese de reparo (DNA polimerase I) e as bre- 
chas das fitas simples restantes sao ligadas de maneira covalente 
mediante ligase. B Modelo hipotetico de um “replissomo”, no qual 
todas as enzimas e fatores proteicos do aparato de replicagao sao 
reunidos em um complexo. 0 antiparalelismo das fitas parentais de 
DNA e localmente suprimido pela formagao de uma alga na fita des¬ 
contfnua. (Segundo A. Kornberg, de H. Kleinig e U. Maier.) 
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muitos replicons ( polirreplicon ). Outras diferengas na 
replicagao dos cromossomos eucarioticos, em compara- 
gao a replicagao bacteriana (Figura 1-9), dizem respeito 
a DNA polimerase: a DNA polimerase a, que atua nos 
eucariotos em lugar da DNA polimerase III procario- 
tica, possui atividade de primase propria, que sintetiza 
o iniciador de RNA tanto na “fita continua” quanto na 
“fita descontinua” No entanto, a DNA polimerase a nao 
e capaz de sintetizar segoes mais longas de DNA; mas, 
quando o iniciador foi alongado em cerca de 30 nucleo- 
tideos, a DNA polimerase 8 e substituida pela enzima de 
replicagao principal, a DNA polimerase 8. 


1.2.4 Acidos ribonucleicos (RNA) 


Ao contrario do DNA, que excepcionalmente em alguns 
virus e fagos possui uma unica fita (e na maioria das ve- 
zes ocorre como fita dupla), as moleculas de RNA em ge- 
ral apresentam-se com fita unica. Mediante pareamento 
intramolecular de bases (Figura 1-10A, C), formam-se 
estruturas secundarias estabilizadoras e, alem disso, es- 
truturas terciarias, muitas vezes devido a uma associagao 
com proteinas. Por isso, ao contrario do DNA, existem 
moleculas de RNA em estruturas multiplas e como com- 
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Figura 1-10 Acidos ribonucleicos. A Estrutura “em folha de trevo” de uma molecula de RNAt, como exemplo do RNAt portador de tirosina 
(RNAt tir ) da levedura. A estrutura e estabilizada por regioes dentro da molecula fita simples, capazes de efetuar pareamentos de bases entre 
si; alem disso, encontram-se regioes nao pareadas. Muitas bases de RNAt (destacadas em vermelho) estao modificadas; alguns exemplos 
importantes de bases modificadas estao apresentados em B. Alem destas, encontram-se bases metiladas (com Me, identificadas em verme¬ 
lho). Urn triplete de bases, o anticodon, realiza pareamentos de bases com urn triplete de bases complementar do RNAm, o codon. A serie 
do triplete sobre o RNAm mediante o pareamento codon-anticodon especifica, portanto, a ordem dos aminoacidos em uma protefna (Codigo 
genetico, ver 6.3.1.1, Sfntese de proteinas, ver 6.3.1.2). 0 brago D e denominado de acordo com a presenga acumulada de di-hidrouracila 
(UH2); o brago RPC e denominado segundo a sequencia de bases 5’-T-^-C-3’ sempre presente. Em RNAt distintos, a alga V possui tamanho 
variavel. 0 brago aceptor de aminoacidos e o brago do anticodon sao importantes para o reconhecimento dos RNAt convenientes e dos seus 
aminoacidos correspondentes por meio das aminoacil-RNAt sintetases; o brago do anticodon “apresenta” o anticodon ao mesmo tempo que, 
no ribossomo, pode efetuar urn pareamento de bases com o codon do RNAm. Presume-se que o brago RPC e o brago D sejam especialmente 
importantes para a ligagao do RNAt ao ribossomo. C Exemplo de uma molecula de RNA em anel fechado. 0 viroide do tuberculo afilado da 
batata (PSTV, Potato Spindle Tuber Viroid) consiste em urn anel fechado covalente de 359 nucleotideos. A estrutura e estabilizada mediante 
pareamentos de bases intramoleculares, que por motivos de clareza sao apresentados como tragos simples. 










1 


24 Bresinsky & Cols. 


Tabela 1-2 Tamanhos aproximados e fungoes dos tres tipos de RNA, em comparagao ao DNA 


Acido nucleico 

Tamanho 

Fungao 

DNA 

Ate mais de 100 milhoes de pares de bases 

Armazenamento de informagoes (genes) 

RNAm 

Varias centenas ate mais de 10.000 bases 

Representa a copia de um gene; leva aos ribossomos a 
informagao relevante para a sintese de proteinas 

RNAr 

4 tipos (em celulas eucarioticas), com cerca de 120, 
150, 1.700 e 3.500 bases, respectivamente 

Garantia de estrutura e fungao dos ribossomos 

RNAt 

80-90 bases 

Transporte de aminoacidos para os ribossomos 


plexos ribonucleoproteicos (RNPs). Por nao se associarem 
a proteinas, apenas os RNA transportadores (RNAt) cons- 
tituem uma excegao. Uma vez que o RNA fita simples e 
facilmente decomposto enzimaticamente por nucleases, o 
pareamento intramolecular de bases e a associagao a pro- 
teinas aumentam a estabilidade das moleculas de RNA. 
Alem disso, as estruturas secundarias e terciarias sao im- 
portantes para as fungoes dos RNA. 

Uma multiplicidade funcional dos diferentes tipos de 
RNA corresponde a multiplicidade estrutural (Tabela 1-2). 
As moleculas de RNA mensageiro de vida curta (RNAm), 
na maioria, representam copias dos trechos de um gene 
relevantes para a sintese de proteinas (ver 6.2.2). No pro- 
cesso de tradugao no ribossomo, elas funcionam como 
matriz para a anexagao sequencial de RNA de transpor- 
te (RNAt), estaveis e especificos aos aminoacidos, e, com 
isso, estabelecem a ordem dos aminoacidos na proteina. 
Os RNA ribossomicos (RNAr), igualmente estaveis, par- 
ticipam da formagao dos ribossomos. Alem deles, ocor- 
rem pequenos RNA citoplasmaticos (RNAsi; do ingles 
small interfering RNA; ou RNAmi, do ingles microRNA), 
que desempenham um papel regulador. Os RNA nuclea- 
res pequenos (RNAsn; do ingles small nuclear RNA) co- 
laboram no processamento dos transcritos primarios para 
RNAm e RNAt (ver 6.2.2.2). 

1.2.5 Virus, fagos, viroides 


Os virus sao parasitos obrigatorios de eucariotos, e os fagos, 
de procariotos. Trata-se de particulas que exibem estrutu- 
ra muito mais simples para a multiplicagao espontanea; por 
isso, para sua multiplicagao estao ajustadas as atividades me- 
tabolicas das celulas vivas. No entanto, seus acidos nuclei- 
cos - DNAds e DNAss ou RNA - apresentam informagao 
genetica que sofre mutagoes e em circunstancias adequadas 
tambem pode ser recombinada. Em especial, os fagos exer- 
ceram um papel importante como organismos-modelo no 
desenvolvimento da genetica moderna. 

Nos virus e fagos, o acido nucleico esta complexado 
com proteinas. Com frequencia, as moleculas de proteina 
formam estruturas envoltorias altamente simetricas, os 
capsideos (Figura 1-17). Eles tern fungao estrutural e de 


protegao e sao importantes para a infecgao de novas ce¬ 
lulas hospedeiras. Nos virus “complexos”, existe ainda um 
envoltorio membranoso frouxo. Ele provem da membrana 
celular da ultima celula hospedeira, mas tambem possui 
glicoproteinas virus-especificas. 

Os viroides nao possuem qualquer envoltorio. Sao 
moleculas nuas de RNA, muito pequenas, contendo cer- 
ca de 250-370 bases, em forma de anel ou bastonete, que 
podem atuar como agentes patogenicos em plantas (Fi¬ 
gura 1-10C). A doenga do tuberculo afilado da batata e 
a doenga cadang-cadang do coqueiro, por exemplo, sao 
causadas por viroides. Os viroides sao transmitidos para 
novas plantas hospedeiras por meio de celulas lesadas e 
afetam o metabolismo das celulas infectadas, enquanto in- 
terferem negativamente no processo de sintese de RNAm. 


1.3 Protefnas 


As proteinas (do grego ,protos = o primeiro) exibem gran¬ 
de multiplicidade em todas as celulas. As enzimas sao bas- 
tante numerosas e, como biocatalisadores especificos aos 
substratos, efetuam o metabolismo (ver 5.1.6) ou catali- 
sam o dobramento correto de proteinas recem-formadas. 
Esses auxiliares no dobramento sao enquadrados em duas 
classes: os chaperones e as chaperoninas (do frances, 
chaperon = dama-de-companhia) (ver 6.3.1.2 e 6.3.1.4). 
As proteinas estruturais nao apresentam atividade enzi- 
matica, mas, pelo aumento da estabilidade, sao capazes de 
formar complexos altamente organizados, possibilitando 
originar fios moleculares ou estruturas tubulares - fila- 
mentos ou microtubulos, respectivamente. As proteinas 
estruturais e as enzimas tern ocorrencia nao apenas in- 
tracelular, mas tambem extracelular. Por fim, as protei¬ 
nas receptoras prestam-se ao reconhecimento especifico 
de agentes sinalizadores, como hormonios, feromonios, 
eliciadores ou de estruturas superficiais especificas sobre 
gametas por ocasiao da fecundagao, por exemplo. A liga- 
gao do ligante, que tern um reconhecimento altamente 
especifico, desencadeia na celula reagoes em serie carac- 
teristicas, que ao final provocam uma resposta celular. As 
proteinas translocadoras sao proteinas de membrana, 
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especializadas no reconhecimento de determinadas mo- 
leculas ou ions e na sua condugao pelas membranas. As 
protemas motoras, por fim, sao estruturas moleculares 
que convertem energia quimica em trabalho mecanico. 
As protemas de reserva ocorrem em grandes quantida- 
des em sementes, mas tambem em orgaos vegetativos de 
reserva e em quantidades menores na maioria dos tipos 
celulares. Mediante de proteolise, os aminoacidos libera- 
dos de protemas de reserva sao de novo empregados para 
a sintese de outras protemas (ver 5.16.4). 

1.3.1 Aminoacidos, os componentes das 
protemas 


As protemas sao polipeptideos, macromoleculas formadas 
por heteropolimeros, compostas de acidos a-aminocarbo- 


nicos (de modo simplificado, aminoacidos) com ligagao 
linear. Com base em atributos caracteristicos, na Figu- 
ra 1-11 os 20 aminoacidos proteinogenicos sao reunidos 
em grupos. 

Em todos os aminoacidos, o modelo de substitui- 
gao do C a , mostrado a esquerda e acima na Figura 1-11, 
apresenta um grupo carboxila, um grupo amino, um 
atomo de hidrogenio e um residuo R, o qual e distin- 
to nos diferentes aminoacidos. No aminoacido glicina, 
que e o caso mais simples, R = H. Esse aminoacido, ao 
contrario de todos os demais, nao e opticamente ativo, 
pois o C a e substituido nao assimetricamente. Os demais 
19 aminoacidos mostram atividade optica e pertencem a 
serie L. O fato de pertencer a serie L resulta da disposi- 
gao das formulas estruturais segundo Emil Fischer (pro- 
jegao de Fischer): escrevendo para cima aquele atomo 
de C com o nivel de oxidagao mais alto, aqui o grupo 
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Figura 1-11 Os 20 aminoacidos proteinogenicos. A disposigao esterica dos substituintes no atomo de C a e igual nos aminoacidos proteino¬ 
genicos (caixa); excetuando a glicina, que nao esta substituida de maneira assimetrica, quanto a posigao eles pertencem ao grupo amino da 
serie L. Por simplificagao, junto aos nomes triviais dos aminoacidos, muitas vezes emprega-se um codigo de tres letras; nas indicagoes das 
sequencias de aminoacidos para polipeptideos usa-se um codigo de uma letra. 
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carboxila, e dispondo-se a cadeia C mais longa perpen- 
dicularmente, o composto considerado pertence a serie 
L, quando o substituinte caracteristico - aqui, o grupo 
amino (-NH 2 ) - estiver voltado para a esquerda (do la- 
tim laevis - esquerda). Se o substituinte estiver voltado 
para a direita, ocorre a forma D (do latim, dexter = direi- 
ta). Segundo a nomenclatura de Cahn-Ingold-Prelog, 
C a apresenta configuragao S (exceto na cisteina: R e na 
glicina, ver acima). Com base nas regras de prioridade, a 
configuragao R ou a configuragao S de um atomo de C 
assimetricamente substituido e estipulada para os quatro 
ligantes e independe completamente da nomenclatura D 
ou L, respectivamente, do sistema de classificagao geral 
empregado. 

Nas proteinas, mediante ligagoes peptidicas entre o 
grupo carboxila de um aminoacido e o grupo amino do 
proximo aminoacido, os aminoacidos individuais estao 
linearmente conectados entre si. A formagao de uma li¬ 
gagao peptidica corresponde a formagao de uma amida 
acida e pode ser considerada formalmente como reagao 
de condensagao com saida de agua (Figura 1-12). De fato, 
como se processa nos ribossomos, a sintese de polipepti- 
deos (ver 6.3.1.2) e muito mais complicada. Contudo, as 
ligagoes peptidicas podem ser clivadas por hidrolise. A 
digestao de proteinas corresponde a uma decomposigao 
hidrolitica. 

Em todas as proteinas, os atomos e os atomos de C a 
participantes das ligagoes peptidicas estao conectados a 
um esqueleto flexivel, de estrutura monotonica. As multi- 
plas estruturas e propriedades das proteinas sao determi- 
nadas pela ordem das cadeias laterais de aminoacidos (R) 
e das consequencias estruturais dela resultantes. Como 
mostra a Figura 1-11, essas cadeias laterais se distinguem 
pelo tamanho, polaridade, bem como nos aminoacidos 
basicos e acidos pela existencia dos grupos dissociaveis. 
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Figura 1-12 Ligagao peptidica. A A formagao da ligagao peptidica 
pode (formalmente) ser formulada como reagao de condensagao 
com saida de agua. As ligagoes peptidicas e os atomos de C a for- 
mam um “esqueleto”, do qual as cadeias laterais dos aminoacidos 
(R) apontam para fora. Devido ao carater de ligagao dupla parcial 
(B), a ligagao peptidica e rfgida e plana; as ligagoes vizinhas aos 
atomos de C a sao livremente giraveis. 


Conforme o compartimento, os valores de pH fisiologi- 
cos podem chegar a 8,5 (estroma dos cloroplastos, sob 
exposigao a luz), partindo do pH 4 (regiao da parede ce- 
lular, vacuolo) e passando pelo pH 7 (citoplasma). Nessa 
faixa de valores de pH, as proteinas apresentam cargas 
eletricas. O ponto isoeletrico da proteina e o valor de pH 
em que nao ha qualquer carga liquida na proteina (por- 
tanto, as cargas positivas e negativas se compensam). No 
ponto isoeletrico, as proteinas podem facilmente se tor- 
nar insoluveis, pois possuem capas de hidratagao fracas 
(ver 1.1). 

1.3.2 Organiza 9 ao das proteinas 


1.3.2.1 Estrutura primaria 

A sequencia linear precisa dos aminoacidos em uma pro¬ 
teina resulta em sua estrutura primaria. A sequencia de 
aminoacidos e lida partindo do aminoacido que apresen¬ 
ta um grupo NH 2 livre no atomo C a (amino-terminal, 
N-terminal) e termina com um aminoacido que apresen¬ 
ta um grupo carboxila livre (carboxi-terminal, C-termi- 
nal). A diregao da leitura corresponde tambem a diregao 
da sintese. 

O numero de sequencias de aminoacidos possiveis 
e grande. Uma vez que, em cada posigao de uma cadeia 
de aminoacidos pode ocorrer cada um dos 20 aminoa¬ 
cidos, o numero das sequencias possiveis e 20 n . Mesmo 
em uma proteina pequena com apenas 100 aminoaci¬ 
dos resultam 20 100 = 1,26 • 10 130 sequencias possiveis. 
Estima-se que na natureza existam 10 10 - 10 2 ° proteinas 
diferentes; uma planta forma cerca de 20.000-60.000 
proteinas distintas. Para comparagao: o numero de mo- 
leculas de agua em todos os oceanos situa-se em torno 
de apenas 4 • 10 46 . 

A sequencia de aminoacidos e tipica para cada pro¬ 
teina, mas nao basta para a compreensao da fungao. Cer- 
tamente, com base em suas semelhangas de sequencias, 
proteinas aparentadas podem ser identificadas; ate mesmo 
relagoes de parentesco de organismos podem ser verifica- 
das a partir do conhecimento de comparagoes de sequen¬ 
cias de varias proteinas (ou de genes) (sistematica molecu¬ 
lar, ver 10.1.3.1). 

Exemplificando: o citocromo c ocorre nos proca- 
riotos e nas mitocondrias de todos os eucariotos com 
um transportador de eletrons essencial. Trata-se de uma 
proteina com cerca de 110 aminoacidos e com um gru¬ 
po heme ligado da maneira covalente. Sua sequencia de 
aminoacidos (Figura 1-13) e conhecida em mais de 100 
organismos. Uma comparagao de sequencias mostra que, 
mesmo em organismos com parentesco distante, em de- 
terminadas posigoes aparece sempre o mesmo aminoa¬ 
cido, em outras posigoes sao encontrados aminoacidos 
semelhantes, ao passo que em outras posigoes podem 
ocorrer aminoacidos muito diferentes. Muitas vezes, os 
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aminoacidos mais conservados tem um significado subs¬ 
tantial para a estrutura e/ou fungao de uma proteina. Nas 
mesmas posigoes, o numero de aminoacidos identicos ou 
semelhantes e verificado porcentualmente em uma com- 
paragao de sequencias. Se as semelhangas de sequencias 
se situarem acima do valor de concordancia ao acaso 
(cerca de 5%; alem disso, em proteinas nao homologas 
e improvavel a ocorrencia de sequencias parciais com 
concordancia total, mesmo as mais curtas), as sequencias 
comparadas sao homologas, ou seja, tambem aparenta- 
das filogeneticamente. Todas as proteinas sequenciadas 
ate agora podem ser distribuidas em menos de 150 farm- 
lias de sequencias sem homologia entre si. Com isso, cada 
familia de sequencias abrange tambem muitas proteinas 
desiguais funcionalmente. E admiravel que a evolugao das 
proteinas (e, por conseguinte, dos genes) partiu de poucas 
sequencias primitivas. 

A maioria das proteinas tem entre 100-800 aminoacidos, em- 
bora possam existir cadeias polipeptidicas menores e maiores. 
Os oligopeptideos ou, simplesmente, peptideos tem menos de 
30 aminoacidos. A partir da massa molecular de uma proteina, 
o numero dos aminoacidos participantes pode ser aproximada- 
mente calculado e vice-versa. A massa molecular media de um 
residuo de aminoacidos na cadeia polipeptidica e indicada com 
111 Da. Logo, os polipeptideos com 100-800 aminoacidos pos- 
suem massas moleculares de aproximadamente 11-88 kDa. As 
cadeias polipeptidicas com mais de 100 kDa (> 900 aminoaci¬ 
dos) sao raras. 


1.3.2.2 Estrutura espacial das proteinas 

A estrutura das moleculas de proteinas e determinada 
pelo desenvolvimento espacial da cadeia polipeptidica e, 
ao fim, estabelecida pela sequencia primaria. No entanto, 
ainda nao se conhecem as regras segundo as quais as ca¬ 
deias polipeptidicas se dobram para a formagao da ordem 
superior. Regioes limitadas de uma cadeia polipeptidica 
de aproximadamente 5-20 aminoacidos formam estru- 
turas secundarias localizadas, que sao estabilizadas por 
meio de pontes de hidrogenio entre os grupos C=0 e NH 
das ligagoes peptidicas dos aminoacidos separados entre 
si na sequencia primaria. Devido ao seu carater de ligagao 
dupla parcial, a ligagao peptidica e plana e rigida, mas as 
ligagoes aos atomos de C a vizinhos podem girar livremen- 
te (Figura 1-12). Por isso, a cadeia de ligagoes peptidicas 
alternantes e atomos de C a pode assumir varias conforma- 
goes estericas. Como elementos frequentes da estrutura 
secundaria distinguem-se a a-helice voltada para a direi- 
ta e a folha (3-pregueada (do ingles ft-sheet); alem disso, 
existem (3-voltas (do ingles (3 -turns), assim como espirais 
aleatorias (do ingles random coils). Em geral, as espirais 
aleatorias unem as a-helices e/ou as folhas (3-pregueadas 
entre si. 

Na a-helice, as pontes de hidrogenio situam-se entre 
o grupo C=0 de um aminoacido e o grupo NH de cada 
quarto aminoacido proximo na sequencia continua (Fi¬ 
gura 1-14). Assim, origina-se uma helice voltada para a 


Hom_sa - GDVEKGKKIFIMKCSQCHTVEKGGKHKTGPNLHGLFGRKTGQAPGYSYTAAN- - 

Drojne - GVPAGDVEKGKKLFVQRCAQCHTVEAGGKHKVGPNLHGLIGRKTGQAAGFAYTDAN- - 

Sac_ce - TEFKAGSAKKGATLFKTRCLQCHTVEKGGPHKVGPNLHGIFGRHSGQAEGYSYTDAN- - 

Neu_cr - GFSAGDSKKGANLFKTRCAQCHTLEEGGGNKIGPALHGLFGRKTGSVDGYAYTDAN- - 

Cucjma ASFDEAPPGNSKAGEKIFKTKCAQCHTVDKGAGHKQGPNLNGLFGRQSGTTPGYSYSAAN-- 

Pha_au ASFDEAPPGNSKSGEKIFKTKCAQCHTVDKGAGHKQGPNLNGLFGRQSGTTAGYSYSTAN- - 

Tri_ae ASFSEAPPGNPDAGAKIFKTKCAQCHTVDAGAGHKQGPNLHGLFGRQSGTTAGYSYSAAN- - 

Ginjpi ATFSEAPPGDPKAGEKIFKTKCAZCHTVZKGAGHKQGPNLHGLFGRQSGTTAGYSYSTGN- - 

Chl_re STFAEAPAGD LARGER IFKTKCAQCHVAEKGGGHKQGPNLGGLFGRVSGTAAGFAYSKAN- - 

Rho_ru -EGDAAAGEKVSK- KCLACHTFDQGGANKVGPNLFGVFENTAAHKDDYAYSESYTE 

Hom_sa - KNKGIIWGEDTLMEYLENPKKYIP- G - TKMI FVGIKKKEERADLIAYLKKATNE- 

Drojne - KAKGITWNEDTLFEYLENPKKYI P- G - TKMI FAGLKKPNERGDLIAYLKSATK- - 

Sac_ce - IKKNVLWDENNMSEYLTNPKKYI P - G - TKMAFGGLKKEKDRNDLITYLKKACE - - 

Neu_cr - KQKGITWDENTLFEYLENPKKYIP - G - TKMAFGGLKKDKDRNDIITFMKEATA- - 

Cucjma - KNRAVIWEEKTLYDYLLNPKKYIP - G - TKMVFPGLKKPQDRADLIAYLKEATA-- 

Pha_au - KNMAVIWEEKTLYDYLLNPKKYI P - G - TKMVFPGLKKPQDRADLIAYLKESTA- - 

Tri_ae - KNKAVEWEENTLYDYLLNPKKYI P - G - TKMVFPGLKKPQDRADLIAYLKKATSS - 

Ginjpi - KNKAVNWGZZTLYEYLLNPKKYI P- G -TKMVFPGLKKPZZRADLISYLKQATSQE 

Chlje - KEAAVTWGESTLYEYLLNPKKYMP - G - NKMVFAGLKKPEERADLIAYLKQATA-- 

Rhoju MKAKGLTWTEANLAAYVKDPKAFVLEKSGDPKAKSKMTFK-LTKDDEIENVIAYLKTLK 


Figura 1-13 Comparagao de sequencias no citocromo c. Dez sequencias de aminoacidos (codigo de uma letra), escolhidas dos mais diversos 
organismos, estao dispostas de tal modo que as posigoes correspondentes mutuamente se sobrepoem em colunas verticais. As concor- 
dancias no sistema como um todo estao marcadas em vermelho; as posigoes de restos de aminoacidos semelhantes (por exemplo, l/L/V: 
Isoleucina/Leucina/Valina) estao indicadas em azul. Sao apresentadas as sequencias do citocromo c das seguintes especies: homem (Homo 
sapiens, Hom_sa ), mosca-das-frutas (Drosophila melanogaster, Drojne ), dos ascomicetos (Saccharomyces cerevisiae, Sac_ce) e Neurospora 
crassa (Neujsr), da abobora (Cucurbita maxima, Cucjma), do feijao (Phaseolus aureus, Pha_au), do trigo (Triticum aestivum, Tri_ae), do ginkgo 
(Ginkgo biloba, Ginjoi), da alga verde (Chlamydomonas reinhardtii, Chlje), bem como da bacteria (Rhodospirillum rubrum, Rhoju) como 
representante dos procariotos. (Segundo compilagao de S. Rensing.) 
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Figura 1-14 Estruturas secundarias de polipeptfdeos. A a-helice. B Folha |3-pregueada antiparalela e paralela: em uma folha (3-pregueada, 
os elementos C=0 e NH da ligagao peptidica opoem-se diretamente; em uma folha p-pregueada antiparalela, a urn grupo C=0 opoe-se urn 
grupo NH (e vice-versa). Os atomos de C a estao representados por circulos pretos e as cadeias laterais dos aminoacidos estao indicadas com 
R. Linhas tracejadas em vermelho: ligagoes por pontes de hidrogenio. Para mais clareza na apresentagao das estruturas terciarias (ver Figura 
1-15), com frequencia os elementos estruturais secundarios sao representados esquematicamente e com supressao dos residuos R. Neste 
caso, as folhas pregueadas sao representadas por setas, na diregao do amino-terminal para o carboxi-terminal, e as helices por cilindros ou 
fitas helicoidais. (Segundo P. Karlson.) 


direita, que contem 3,6 aminoacidos por volta completa. 
Os residuos dos aminoacidos, que nao participam da for¬ 
magao do “esqueleto” de atomos de ligagoes peptidicas e 
atomos de C a , se estendem para fora da helice. Os aminoa¬ 
cidos alanina, acido glutamico, leucina e metionina sao 
encontrados com frequencia em estruturas secundarias 
em a-helice; os aminoacidos asparagina, tirosina, glicina 
e, principalmente, prolina sao raros. 

Para a formagao de pontes de hidrogenio entre as 
fungoes de 0=0 e NH, em uma folha (3-pregueada, ocor- 
rem diferentes segmentos de uma cadeia polipeptidica, as 
chamadas fitas (3 (do ingles [5-strands ). As fitas (3 podem 
ter entre si uma disposigao paralela ou antiparalela. No 
primeiro caso, as fitas (3 dispoem-se paralelamente do 
N-terminal para o C-terminal; no segundo caso, uma fita 
(3 vai do N-terminal para o C-terminal e a outra vai do 
C-terminal para o N-terminal (Figura 1-14). Nas fitas, os 
residuos de aminoacidos situam-se alternadamente acima 
ou abaixo do nivel da fita. Muitas vezes, os aminoacidos 
valina e isoleucina, bem como os aminoacidos aromaticos, 
sao encontrados em fitas (3; os aminoacidos acidos e basi- 
cos sao raros. Elementos estruturais secundarios vizinhos, 
em especial fitas (3, estao muitas vezes unidos por algas (3 
de 4-8 aminoacidos, em geral estabilizadas mediante pon¬ 


tes de hidrogenio. Em uma alga (3, a cadeia polipeptidica 
altera abruptamente a diregao, razao pela qual utiliza-se a 
expressao “algas de grampos de cabelo” (do ingles hairpin 
turns). Assim, as algas (3 contribuem para a produgao de 
estruturas proteicas compactas. Nas algas (3, encontram- 
-se com frequencia os aminoacidos prolina e glicina, mas 
tambem asparagina e acido aspartico. 

O processo de dobramento da proteina termina com 
a formagao da estrutura terciaria. Sob esse conceito, 
entende-se a estrutura tridimensional e compacta que as¬ 
sume o conjunto dos elementos estruturais secundarios 
de uma cadeia polipeptidica. As proteinas pequenas com 
ate 200 aminoacidos dobram-se em um so dominio; nas 
proteinas maiores, com mais de 200 aminoacidos, podem 
ser formados dois ou mais dominios, que se dobram inde- 
pendentemente uns dos outros. Muitas vezes, o processo 
de dobramento conta com a participagao de proteinas au- 
xiliares, os chaperones ou chaperoninas ja mencionados 
(ver 6.3.1.2 e 6.3.1.4). Com frequencia, a estabilizagao da 
estrutura terciaria se processa com: 

• formagao de pontes de hidrogenio adicionais; 

• formagao de pontes dissulfeto; 

• estabelecimento de interagoes apolares, especialmente 
no interior de uma proteina; 
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• outras modificagoes complexas, como glicosilagoes; 

• isomerizagao de X-pro-ligagoes peptidicas, que, ao 
contrario da ligagao peptidica habitual (que sempre 
apresenta isomeria trans , Figura 1-12), podem apare- 
cer tanto na isomeria cis quanto na isomeria trans (X 
= qualquer aminoacido). 

Ate a formagao das pontes de hidrogenio e das in- 
teragoes apolares, esses processos sao catalisados por 
enzimas. 

As tecnicas da radiocristalografia e espectroscopia por 
ressonancia nuclear (NMR-espectroscopia) permitiram 
esclarecer em dimensoes atomicas as estruturas espaciais 
de muitas proteinas, ate mesmo as mais complexas (Figura 
1-15). Nesse sentido, ressalta-se tambem que a respeito da 
estrutura terciaria tridimensional existe um numero limi- 
tado de familias de proteinas. Estima-se que seu numero 
seja algo superior a 1.100. Dentro de uma familia estru- 
tural, podem ocorrer representantes cujas sequencias de 
aminoacidos nao sejam homologas. 

Conforme a participagao dos elementos estruturais 
individuais, formam-se proteinas globulares ou protei¬ 
nas fibrosas. As primeiras sao caracteristicas de enzimas e 
as ultimas encontram-se em muitas proteinas estruturais. 
Varias proteinas tern grupos prosteticos (do grego, pros- 
thetos = adicionado) nao peptidicos. Conforme o tipo de 
grupo adicional, elas sao identificadas como glicoprotei- 
nas, cromoproteinas, fosfoproteinas ou metaloproteinas 
(ver Capitulo 6). O citocromo c e uma cromoproteina e 
apresenta heme como grupo prostetico. 



Figura 1-15 Estrutura terciaria da triosefosfato isomerase da leve- 
dura (Saccharomyces cerevisiae). Esquema de um monomero da en- 
zima existente em forma ativa como dimero. A representagao consi¬ 
der apenas a conformagao do esqueleto da cadeia de aminoacidos 
(comparar com a Figura 1-14). A estrutura consiste em oito fitas p 
(setas azuis) no centro da proteina e oito a-helices de disposigao 
periferica, unidas entre si por meio de algas. (Segundo L. Stryer.) 


A estrutura proteica tridimensional conjuga estabi- 
lidade com dinamica. Assim, os centros ativos de en¬ 
zimas (ver 5.1.6) geralmente sao muito pequenos, em 
relagao ao tamanho total da proteina. A parte prepon- 
derante da estrutura terciaria serve para possibilitar uma 
formagao precisa e estabilizagao da estrutura do centro 
ativo. Muitas proteinas exibem mudangas de conforma¬ 
gao funcionais, como, por exemplo, receptores ou enzi¬ 
mas apos ligagao dos seus ligantes. Fala-se, nesse caso, 
de ajuste induzido (do ingles induced fit). As mudangas 
de conformagao sao experimentadas por proteinas mo- 
toras durante um ciclo de reagoes (por exemplo, miosi- 
na, dineina, cinesina, ver 22.2.2) ou por translocadores 
durante um ciclo de transporte (ver 5.1.5 e 5.2.3). Modi¬ 
ficagoes quimicas reversiveis de aminoacidos especiais, 
como fosforilagoes, muitas vezes influenciam a atividade 
das proteinas por meio de mudangas de conformagao. 
Isso corresponde ao deposito de efetores alostericos em 
enzimas (ver 5.1.7). Desse modo, a estrutura e a fungao 
de proteinas estao sujeitas a multiplos processos de re- 
gulagao. De maneira mais exata, em seu modo de agao 
as proteinas podem ser qualificadas como as maquinas 
moleculares das celulas. 

Estrutura e fungao da maioria das proteinas depen- 
dem de um ambiente celular apropriado (pH, concen- 
tragao ionica do entorno, entre outros fatores). Devido a 
ocorrencia frequente de residuos de aminoacidos polares 
ou carregados sobre a sua superficie, as proteinas soluveis 
estao fortemente hidratadas (ver 1.1). Os aminoacidos si- 
tuados no interior da proteina, ao contrario, sao estabiliza- 
dos por interagoes polares. 

Mudangas intensas do pH ou da temperatura provo- 
cam desnaturagao das proteinas. Nesse caso, prejudica-se 
a estrutura terciaria e talvez tambem a estrutura secun¬ 
daria. Por meio da interagao de diferentes proteinas, por 
exemplo, devido ao desnudamento dos residuos apolares 
durante a desnaturagao, ocorre formagoes de agregados e, 
por fim, precipitagao das proteinas. Com frequencia, essa 
situagao nao pode mais ser anulada e e, entao, qualificada 
como desnaturagao irreversivel. 

1.3.2.3 Complexos proteicos 

Muitas proteinas so podem exercer sua fungao em cone- 
xao supramolecular com proteinas iguais ou com outras 
proteinas. Esses complexos proteicos sao denominados 
estruturas quaternarias e suas subunidades sao os pro- 
tomeros (do grego, meros = parte). Se houver apenas um 
tipo de subunidades, o complexo proteico e homo-oligo- 
mero; os complexos proteicos hetero-oligomeros, por sua 
vez, sao compostos de duas ou mais subunidades diferen¬ 
tes. Em geral, as estruturas quaternarias nao sao mantidas 
por valencias principais, mas por valencias secundarias 
(ligagoes por pontes de hidrogenio, ligagoes ionicas, inte¬ 
ragoes hidrofobicas). Nas proteinas estruturais, as estru¬ 
turas quaternarias podem alcangar dimensoes considera- 
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Figura 1-16 0 proteassomo 26S como exemplo de um complexo pro- 
teico multimero. A Imagem do complexo (apenas a unidade catalitica 
20S), com ajuda de microscopia eletronica da alta resolugao (tecnica 
de contraste negativo). B Representagao esquematica do proteasso¬ 
mo 26S: um proteassomo consiste em um “tonel” central cilmdrico 
(parte nuclear 20S) e dois complexos-capuz 19S. Esses complexos 
dispoem-se assimetricamente dos dois lados frontais do “tonel” e 
assumem uma fungao reguladora. Ate agora, somente nos eucario- 
tos puderam ser comprovados complexos-capuz 19S. Em Archaea e 
bacterias encontrou-se apenas o complexo 20S. (A, Original H. Zuhl.) 


veis: microtubulos e filamentos de actina frequentemente 
tem varios micrometros de comprimento, ao passo que 
seus protomeros globulares apresentam diametro de ape¬ 
nas 4 nm. 

A Figura 1-16 apresenta o proteassomo como 
exemplo de complexo proteico. Os proteassomos estao 


distribuidos em quase todos os organismos - mas em 
todos os eucariotos - e servem para a degradagao das 
proteinas reguladoras e com falta de dobramento. Com 
isso, os proteassomos ocupam-se da conversao de pro- 
teinas (do ingles protein turnover ), ou seja, da constante 
renovagao do componente proteico da celula mediante 
degradagao e nova smtese (ver 6.3.1). O proteassomo 
possui estrutura quaternaria tubular (Figura 1-16B); 
no lado interno do tubo situam-se os centros ativos 
das diferentes proteases, que participam da smtese do 
proteassomo. Como consequencia, apenas sao clivados 
aqueles polipeptideos que foram introduzidos no inte¬ 
rior do proteassomo. Essa degradagao de proteinas-alvo 
e utilizada pelas celulas como fungao reguladora (por 
exemplo, ubiquitinagao de proteinas e sua degradagao 
direcionada; por exemplo, no ciclo celular, ver 2.2.3.5). 
As chaperoninas sao outros exemplos de complexos 
proteicos, aos quais pertence a chaperonina HSP60 dos 
plastidios, formada por 14 protomeros identicos (ver 
6.3.1.4, Figura 6-18). 

Um complexo multienzimatico ocorre quando en- 
zimas diferentes estao reunidas em uma estrutura qua¬ 
ternaria. Alguns desses complexos, que podem catalisar 
sequencias de reagoes completas, apresentam massas de 
particulas extremamente altas - por exemplo, no com¬ 
plexo-piruvato desidrogenase, composto de quase 100 
protomeros (ver 5.9.3.1), ela e superior a 7 • 10 6 Da. Com 
frequencia, as proteinas de agao catalitica estao ligadas a 
proteinas de agao reguladora. Os protomeros em estrutu- 
ras quaternarias podem se influenciar mutuamente, por 
exemplo, no sentido de que a transigao de um protomero, 
da conformagao inativa para a ativa, favorece a transigao 
correspondente em todos os demais protomeros (coope- 
ratividade, ver 5.1.7). 

Os acidos nucleicos, em geral, aparecem associados 
a complexos proteicos. Assim, o DNA dos cromossomos 
ocorre no nucleo em grande parte complexado com um 
octamero de histonas, em nucleossomos (Figura 2-21); os 
RNA ribossomicos agregam-se a um grande numero de 
proteinas diferentes em ribossomos (ver 2.2.4). Muitos vi¬ 
rus sao igualmente particulas ribonucleoproteicas (Figura 
1-17). 


1.4 Polissacarfdeos 


Ao lado dos acidos nucleicos e das proteinas, os polissa- 
carideos formam o terceiro grande grupo de polimeros 
fundamentais. Os polissacarideos (glicanos) se originam 
por ligagao de monossacarideos (hexoses e/ou pentoses) 
e constituem macromoleculas nao ramificadas ou rami- 
ficadas. Os homoglicanos sao polissacarideos forma- 
dos por apenas um tipo de componentes monomericos; 
aqueles formados por dois ou mais tipos de componentes 
monomericos sao denominados heteroglicanos. Os po- 
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serie D. Os a^ucares L encontram-se ocasionalmente em 
polissacarideos. 

A fun^ao carbonila condiciona as rea^oes caracteris- 
ticas de monossacarideos. Os grupos carbonila, em uma 
rea<;ao sob catalise acida podem ser acrescentados aos 
grupos hidroxila, com forma^ao de hemiacetais. Em pen¬ 
toses e hexoses, essa forma^ao de hemicetal tern transcur- 
so intramolecular, com forma^ao de estruturas em anel 
do tipo furanose ou piranose, apresentadas na Figura 
1-18, conforme representa^ao de Haworth (proje^ao de 
Haworth). Essa representa^ao foi escolhida aqui por sua 
clareza, mas nao reproduz a verdadeira conforma^ao dos 
acpicares. Os aneis de piranose ocorrem geralmente na 
forma de cadeira (Figura 1-18F). Os grupos hidroxila, que 
nas formulas de Haworth se localizam no lado inferior do 
anel, nas formulas da proje^ao de Fischer estao a direita. 
Condicionado pelas duas posi^oes possiveis do grupo car¬ 
bonila na forma^ao do hemiacetal, para cada forma de fu¬ 
ranose ou piranose resultam duas estruturas isomeras, que 
se distinguem pela posi^ao do grupo OH do hemiacetal 
e sao denominadas anomeros (a-anomero e (3-anomero, 
respectivamente). Em solu^ao, devido a forma de cadeia 
aberta, eles se mantem em equilibrio entre si. 


Figura 1-17 Partfcula de vfrus do mosaico da beterraba amarela 
(TYMV - Turnip Yellow Mosaic Vfrus) em contraste negativo. 0 capsi- 
deo - involucro proteico do virus, formado regularmente por 32 cap- 
someros - envolve o centra contendo RNA. Cada capsomero, por 
sua vez, consiste em 5 ou 6 moleculas proteicas globulares como os 
protomeros da estrutura quaternaria (0,1 pm). (Segundo P. Klengler, 
Siemens AG.) 

lissacandeos estruturais tern ocorrencia extracelular e 
participam da elabora^ao de paredes celulares vegetais. Os 
polissacarideos de reserva, depositados tanto intracelular 
quanto extracelularmente, servem com reservas de mate¬ 
ria e de energia. 

1.4.1 Monossacarfdeos, os componentes 
dos polissacarfdeos 


Os monossacarideos sao liga^oes de poli-hidroxicarboni- 
la, isto e, alem de varios grupos hidroxila, eles possuem 
uma fun^ao carbonila, seja um grupo aldeido (aldoses) 
ou uma fun^ao ceto (cetoses). De acordo com o numero 
de atomos de carbono (n), distinguem-se trioses (n = 3, 
por exemplo, gliceraldeido), tetroses (n = 4, por exemplo, 
eritrose), pentoses (n = 5, por exemplo, ribose, ribulose, 
xilulose), hexoses (n = 6, por exemplo, glicose, frutose, ga¬ 
lactose) ou heptoses (n= 7, por exemplo, sedo-heptulose) 
(Figura 1-18). A classifica^ao de um a^ucar na serie D ou 
na serie L se da com base na posi^ao do grupo hidroxila no 
correspondente atomo de C substituido assimetricamente 
com o numero mais alto (observar a proje^ao de Fischer, 
ver 1.3.1). Nas plantas, preponderam monossacarideos da 


1.4.2 A formado de glicosfdeos 


Os hemiacetais podem reagir com grupos hidroxila alifa- 
ticos ou aromaticos, aminas secundarias e grupos hidro¬ 
xila de acidos, como grupos carboxila ou acido fosforico, 
com saida de agua, formando acetais integrais (Figura 
1-19). A liga^ao assim resultante e denominada liga^ao 
glicosidica. Por consequencia, distinguem-se liga^oes 
O-glicosidicas e N-glicosidicas. Se o parceiro da rea^ao 
for um nao a^ucar (aglicona), os compostos resultantes 
sao denominados glicosideos; se o parceiro for um a^u- 
car, fala-se em sacandeos, para indicar que o composto 
consiste exclusivamente em a^ucares (monossacarideos). 
A rea^ao e reversivel. Por hidrolise, as liga^oes glicosidicas 
podem ser clivadas em acidos. As enzimas que hidrolisam 
liga^oes glicosidicas sao denominadas glicosidases. 

Muitas substancias naturais vegetais de massa mole¬ 
cular pequena (ver 5.15) sao depositadas como glicosideos 
nos vacuolos. Os glicosideos se dissolvem melhor na agua 
do que as agliconas. Os glicolipideos sao O-glicosideos, 
componentes essenciais de membrana (ver 1.5.2). Nas 
plantas, encontram-se especialmente galactolipideos, ti- 
picos das membranas de plastidios. As glicoprotemas sao 
muitas proteinas integrais de membrana e proteinas secre- 
tadas para o exterior das celulas, bem como algumas pro- 
teinas de ocorrencia intracelular; entre elas ocorrem tanto 
liga^oes O-glicosidicas (nos aminoacidos serina, treonina 
e tirosina) quanto liga^oes N-glicosidicas (no aminoacido 
asparagina). 

Quando dois monossacarideos reagem para formar 
um dissacarideo, os dois grupos hemiacetais podem par- 
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Figura 1-18 Formulas estruturais e formagao intramolecular de hemiacetal de monossacarfdeos. A Formulas da projegao de Fischer, de 
aldoses e cetoses escolhidas com n = 4 (terose), n = 5 (pentose) e n = 6 (hexose) atomos de carbono. A posigao do grupo OH no “mais infe¬ 
rior” atomo de C substitufdo assimetricamente determina a classificagao em serie D ou serie L. Todos os monossacarfdeos representados 
pertencem a serie D. B Os aldefdos reagem com grupos hidroxilas, com formagao de hemiacetais. Esse processo apresenta catalise acida e, 
conforme mostrado no exemplo de D-frutose (C) e D-glicose (D), em monossacarideos pode ter andamento intramolecular, especialmente em 
hexoses e aldopentoses. Nesse caso, estabelecem-se formas de piranose ou furanose de agucar, cujos nomes derivam de pirano e furano, 
respectivamente. Sobre a forma de cadeia aberta, duas formas isomeras se mantem em equilibrio entre si em solugao aquosa; essas for¬ 
mas se distinguem pela posigao do grupo hidroxila no hemiacetal. Esses isomeros sao denominados anomeros: a-anomero e p-anomero. E 
Monossacarfdeos da serie piranose, que frequentemente aparecem como monomeros em polissacarfdeos, com abreviatura de uso corrente 
e substituintes caracterfsticos coloridos. Por exemplo, o acido galacturonico ocorre em pectinas, a N-acetil-p-D-glicosamina na quitina e o 
acido N-acetil-p-D-muramico no peptidoglicano das bacterias. As formulas da projegao de Flaworth empregadas em C-E sao claras, mas nao 
reproduzem a conformagao verdadeira da molecula. Assim, em solugao prevalece a forma de cadeira da p-D-glucopiranose (F). 


ticipar ou o hemiacetal de um agucar reage com um gru¬ 
po hidroxila alifatico do outro agucar. No primeiro caso, 
formam-se dissacarideos do tipo tre-halose sem fungao 


hemiacetal; no segundo caso, formam-se dissacarideos do 
tipo maltose, que ainda tern fungao hemiacetal (Figura 
1-19). Os hemiacetais sao agentes redutores suaves. Em 
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solugao de tartrato alcalina, eles reduzem Cu 2+ a Cu + , que 
se torna insoluvel como Cu 2 0 (teste de Fehling). Por isso, 
a fungao hemiacetal livre de um sacarideo e tambem iden- 
tificada pela sua extremidade redutora. Em consequencia, 
os agucares do tipo tre-halose, como a propria tre-halose 
ou a sacarose, nao tern extremidade redutora. Conforme o 
numero de monossacarideos ligados, originam-se di, tri, 
tetrassacarideos e assim por diante (n = 2, 3, 4 ...); ate n 
< 30, eles sao denominados oligossacarideos; a partir de 



Figura 1-19 Formagao de acetais integrals. As reagoes glicosidi- 
cas originam-se da reagao do grupo hemiacetal de um agucar com 
grupos nucleofilos de um segundo parceiro de reagao, que pode ser 
uma aglicona ou mesmo um agucar. Esse agucar pode participar 
da reagao com sua fungao hemiacetal ou com um dos restantes 
grupos hidroxila. No primeiro caso, formam-se dissacarfdeos do tipo 
tre-halose e o segundo caso os do tipo maltose. E possivel identifi- 
car claramente a estrutura mediante a indicagao da abreviatura do 
monossacarfdeo e do tipo de ligagao glicosfdica (entre colchetes). 
Uma vez que, em sacarfdeos do tipo maltose e em monossacarideos 
em solugao, na extremidade redutora as formas de anomeros a e p 
se encontram em equilfbrio sobre a estrutura de cadeia aberta, a 
posigao do grupo -OH fica indefinida nas formulas. 


n = 30, eles sao polissacandeos. Uma vez que na uniao de 
agucares sao possiveis varios agucares, o tipo de ligagao 
deve ser indicado com exatidao; a indicagao dos atomos 
de C integrantes dos parceiros da reagao, da anomeria e da 
forma em anel (furanose, piranose) faz parte desse proces- 
so, pois em alguns agucares (ribose, por exemplo) existe 
tanto a forma furanose quanto a forma piranose. As Figu- 
ras l-18e 1-19 apresentam exemplos da nomenclatura de 
sacarideos. 

1.4.3 Polissacandeos de reserva e 
polissacandeos estruturais 


Os polissacandeos (ver 5.16.1) funcionam como ma¬ 
terial de suporte das plantas (polissacandeos estrutu¬ 
rais) e tern localizagao extracelular ou eles constituem 
material de reserva (polissacandeos de reserva) e, com 
isso, servem como reserva de carbono reduzido. Os po- 
lissacarideos de reserva ocorrem predominantemente 
dentro das celulas; no entanto, em frutos e sementes as 
vezes se encontram tambem carboidratos de reserva sob 
forma de substancias mucilaginosas, com disposigao ex¬ 
tracelular. Os polissacandeos sao classificados de acor- 
do como o tipo dos monomeros existentes. Os glucanos 
consistem apenas em glicose (homoglucanos) ou de gli- 
cose como componente preponderante (heterogluca- 
nos). A mesma correspondence observa-se para os fru- 
tanos (formados de frutose), os galactanos (formados 
de galactose) e assim por diante. Dois monossacarideos 
com partes aproximadamente comparaveis tambem re- 
cebem denominagao especial. Assim, por exemplo, os 
glucomananos contem partes predominantes de glicose 
e manose, os arabinogalactanos possuem arabinose e 
galactose como componentes principals. A Tabela 1-3 
fornece uma visao geral dos diferentes polissacandeos; 
as estruturas mais importantes sao apresentadas na Fi¬ 
gura 1-20. Alem dos polissacandeos nao ramificados, 
os ramificados tambem sao importantes (por exemplo, 
amilopectina e glicogenio). 

1.5 Lipfdeos 


Embora os lipideos nao pertengam as macromolecu- 
las, devido ao seu significado especial na elaboragao das 
membranas celulares e, com isso, da estrutura das celulas, 
eles sao considerados nessa categoria. Alem dos lipideos 
estruturais, na celula encontram-se tambem lipideos de 
reserva. Nas sementes armazenadoras de gordura (por 
exemplo, do girassol e da colza), os lipideos de reserva po- 
dem representar a forma de reserva principal de carbono 
ligado organicamente (biossintese de lipideos, ver 5.10; 
metabolismo de lipideos, ver 5.11). 
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Tabela 1-3 Polissacarideos de reserva e estruturais de ocorrencia frequente 


Polissacandeo 

Monossacarideo (s) 
constituinte (s) 

Ligapao (poes) 
glicosidica (s) 

Funpao 

Amilose 

a-D-glicose 

a-( 1 —>4) 

Componente do amido; substancia de reserva 

Amilopectina 

a-D-glicose 

a-( 1 —>4) + a-( 1 —>6) 

Componente do amido (70-90%); substancia de reserva; 
grau de ramificagao de aproximadamente 1:25 

Glicogenio 

a-D-glicose 

a-(1-^4) + a-( 1 —>6) 

Substancia de reserva de bacterias e fungos; grau de 
ramificagao de aproximadamente 1:14 

Inulina 

p-D-frutose + 1 mol 
a-D-glicose 

M2—>1) 

ot-( 1 —>2)-p 

Frutano, substancia de reserva em Asteraceae, por exemplo 

Fleina 

p-D-frutose + 1 mol 
a-D-glicose 

P-( 1 —>4) 

Frutano, substancia de reserva em Asteraceae, por exemplo 

Celulose 

p-D-glicose 

P~( 1 —>3) 

Material de suporte das paredes de celulas vegetais 

Galacturonano 

Acido a-D-galacturonico 

a-( 1 —>4) 

Material de suporte das paredes de celulas vegetais, 
componente da pectina 

Xiloglucano 

p-D-glicose + a-D-xilose 

P-( 1 —>4) 

<x-( 1 —>6) 

Componente da hemicelulose, material de suporte das 
paredes de celulas vegetais; p-( 1 —>4) 

Glucano com cadeias laterais de xilose em ligagao a-( 1 —>6) 

Quitina 

N-acetil-p-D-glucosamina 

(3-(1—>4) 

Substancia de suporte das paredes celulares de muitos 
fungos e de algumas algas 

Calose 

p-D-glicose 

P-(1^3) 

Fungao de vedagao; fechamento de poros de tubos crivados, 
plasmodesmos, tubos polinicos; acumula-se em locais de 
penetragao de hifas em areas lesadas 

Agarose 

p-D-galactose, 

3,6-anidro-L-galactose 

a-(1—>3) + p-( 1 —^4) 

Substancia de suporte das paredes celulares de algas 
vermelhas 

Muropolissacarideo 

N-acetil-p-D-glucosamina 
+ N-acetil-acido 
p-D-muramico 

(3-(1—>4) 

Substancia de suporte das paredes celulares de 
bacterias; sequencia alternante de N-acetilglucosamina e 
N-acetil-acido muranico 


1.5.1 Lipfdeos de reserva 


Os lipideos de reserva servem como deposito intermedia- 
rio de energia e carbono no metabolismo e ocorrem princi- 
palmente como triacilglicerois apolares (= triglicerideos, 
Figura 1-21) e, por isso, insoluveis na agua. Eles sao gordu- 
ras, se permanecerem solidos a temperatura ambiente; os 
oleos sao liquidos a temperatura ambiente. Um triacilglice- 
rol consiste em uma molecula de glicerol, cujos tres grupos 
hidroxilas se unem aos acidos graxos por ligagoes esteres. 
Os acidos graxos podem ser iguais ou, em geral, diferentes. 
Com frequencia, nos lipideos de reserva ocorrem acidos 
graxos saturados (acido palmitico e acido estearico) e aci¬ 
dos graxos nao saturados (acido oleico, acido linoleico e 
acido linolenico). Os oleos contem uma proporgao elevada 
de acidos graxos nao saturados. Os acidos graxos saturados 
sao acidos alcanocarbonicos e os acidos graxos nao satu¬ 
rados sao alcenocarbonicos; os ultimos, portanto, contem 


ligagoes C=C (uma ate varias; Figura 1-21) (Biossintese de 
acidos graxos, ver 5.10.1). Os lipideos de reserva se acu- 
mulam sob forma de corpos lipidicos (oleossomos, Figura 
5-98) no citoplasma das celulas armazenadoras de gordu- 
ra ou como plastoglobulos (gotas de oleo) em plastidios. 
Os oleossomos tern diametro de 0,5 - 2 pm e derivam-se 
do reticulo endoplasmatico liso (RE liso, ver 5.11, Figura 
5-98), o sitio da biossintese celular de triacilglicerois. Eles 
consistem em uma gota de oleo envolvida por uma mem- 
brana lipidica simples, a qual provem do RE liso. As oleosi- 
nas, proteinas caracteristicas que exercem uma fungao na 
mobilizagao dos lipideos de reserva (ver 5.10.3 e 5.11), sao 
integradas a essa membrana. 

Os lipideos de reserva sao hidrofobicos. As mo- 
leculas hidrofobicas sao desalojadas das fases aquosas 
polares; pela sua incapacidade de formar pontes de hi- 
drogenio (ver 1.1), elas por assim dizer perturbam a 
“estrutura” da agua. Isso condiciona a imiscibilidade de 
solventes organicos apolares (por exemplo, benzol, ben- 
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Figura 1-20 Exemplos de polissacarfdeos (sobre a fungao, comparar Tabela 1-3). As moleculas tern tamanhos diferentes. Assim, na amilose, 
n e aproximadamente 200-1.000; na amilopectina e na celulose, e 2.000-10.000; no galacturonano, ate 200; na inulina ou flefna, apenas 3-40. 
A quantidade m de componentes monomericos entre duas ramificagoes da amilopectina e aproximadamente 23-25. O glicogenio e igual- 
mente estruturado, mas m importa em aproximadamente 12-14. Portanto, o glicogenio e mais fortemente ramificado do que a amilopectina. 


zina, eter de petroleo) com agua. O estado mais pobre 
em energia e mais estavel de uma mistura de liquidos 
hidrofilicos e hidrofobicos e alcangado quando - por 
dissolugao da mistura nas partes originais - a superficie 
de contato entre fases hidrofilica (polar) e hidrofobica 
(apolar) se torna minima. Disso depende, por exemplo, 
o deposito de lipideos de reserva em celulas, sob forma 
de oleossomos esfericos. A agregagao de substancias hi- 
drofobicas em ambiente hidrofilico e denominada efeito 
hidrofobico: moleculas hidrofobicas em meio aquoso 
sao comprimidas no espago mais restrito, de modo tao 
intenso como se fossem atraidas umas contra outras. Na 
verdade, a atragao intermolecular em compostos apolares 
e muito pequena. Entretanto, ela e suficientemente forte 


para possibilitar, mesmo aos compostos apolares, o esta¬ 
do de agregagao liquido e, as vezes, ate solido. As forgas 
intermoleculares, postuladas originalmente por J. van der 
Waals e, em 1930, esclarecidas por F. London (as chama- 
das forgas de London-van-der-Waals), baseiam-se em 
dipolos eletricos fracos, que se produzem devido a distri- 
buigao desigual (estocastica e de curto prazo) de eletrons 
de ligagao. A monocamada proteica dos oleossomos, em 
virtude do efeito hidrofobico, impede que as goticulas 
de triacilglicerois se concentrem em uma unica gota na 
celula (confluencia), pois para a mobilizagao enzimatica 
das reservas de gordura uma grande superficie e vantajo- 
sa (ver 5.11). Os plastoglobulos tambem sao impedidos 
de confluencia por uma camada de proteinas. 
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Figura 1-21 Estruturas de lipideos de reserva e 
de lipideos de membrana. Os lipideos de reser¬ 
va sao triacilglicerois apolares (hidrofobicos). Os 
lipfdeos de membrana sao moleculas anfifilicas, 
cujos grupos-cabega apresentados em vermelho 
sao polares (hidrofflicos) (a Tabela 1-4 apresenta 
as participagoes percentuais na formagao das di- 
ferentes membranas celulares). 


Lipideos de reserva 

o 

II 

H2 °\ ° ^\AAA/ = WW Acido oleico 

I N 

H< 1 ° °\A/W V V V Acido a-linolenico 

I II 

° C \/\/\/\/ = \/ = \/\/\ Acido linoleico 

Triacilglicerol (triglicerideo) 



1.5.2 Lipfdeos estruturais: forma 9 ao de 
bicamadas lipfdicas 


Diferentemente dos lipideos de reserva apolares, os lipideos 
estruturais participantes da formagao das membranas bio- 


logicas sao moleculas anfipolares (sinonimo: anfifilicas, 
anfipaticas) (Figura 1-21). Eles tern regioes hidrofobicas 
e hidrofilicas. A capacidade dos lipideos de membrana de 
formar estruturas planas em meio aquoso baseia-se nessa 
estrutura molecular especial. As moleculas se orientam so- 
bre a superficie da agua de modo que as regioes hidrofilicas 
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Tabela 1-4 Participagoes (em % do conteudo de acil-lipfdeos) das diferentes classes de lipfdeos na formagao das membranas celulares 




Cloroplasto 

Membrana interna 

da mitocondria 


Membrana do 
peroxissomo 

Classe de lipfdeo* 

Membrana externa Membrana do tilacoide 

Plasmalema 

MGDG 

35 

51 

0 

0 

0 

DGDG 

30 

26 

0 

0 

0 

SL 

6 

7 

0 

0 

0 

PC 

20 

3 

27 

32 

52 

PE 

1 

0 

29 

46 

48 

PS 

0 

0 

25 

0 

0 

outros 

8 

13 

19 

22 

0 


* Abreviatura como na Figura 1-21. (Segundo J. Joyard e H.W. Heldt.) 


submergem na fase aquosa e, com isso, formam capas de 
hidratagao, ao passo que os restos apolares nao estabele- 
cem contato com o meio aquoso. Em uma disposigao su- 
ficientemente densa, originam-se espontaneamente peli- 
culas lipidicas monomoleculares (do ingles, monolayer - 
monocamada). Por outro lado, no interior da fase aquosa 
e por deposito de duas peliculas lipidicas monomolecula¬ 
res, formam-se peliculas lipidicas bimoleculares (do ingles, 
bilayer - bicamadas lipidicas). Nessas bicamadas lipidicas, 
as “cabegas” hidrofilicas dos lipideos de membrana anfipo- 
lares sao hidratadas e passam a fase aquosa; ja as “caudas” 
hidrofobicas, por exclusao da agua no interior da bicama- 
da, reunem-se (Figura 1-22) e se estabilizam mediante in- 
teragao apolar (forgas de London-van-der-Waals). 

Uma vez que nos lipideos estruturais - em contrapo- 
sigao aos lipideos de reserva - existe uma forte adesao a 
agua, devido as cabegas hidrofilicas, a superficie de con¬ 
tato nao e minimizada, mas sim maximizada, de modo 
que por auto-organizagao resultam agregados lipidicos 
delgados e de orientagao plana. Na verdade, as molecu- 
las lipidicas das bicamadas tern orientagao uniforme, po- 
rem nao dispostas com a regularidade de grade cristalina. 
Pelo contrario, as peliculas lipidicas sao fluidas, ou seja, 
a mobilidade lateral de uma molecula lipidica na pelicula 
e muito alta. Em contrapartida, muito raramente aconte- 
ce mudanga de uma molecula lipidica do lado oposto da 
membrana (flip-flop , meia-vida: varias horas). Por essa ra- 
zao, a composigao lipidica das duas superficies parciais de 
uma bicamada e em geral distinta. 

Como os lipideos de reserva, os lipideos de membrana 
sao glicerolipideos. Aqui existem dois grupos hidroxilas 
(vizinhos) do glicerol esterificados com acidos graxos; o 
terceiro grupo apresenta um grupo cabega. Se este for es- 
terificado com glicerol via um residuo de acido fosforico, 
fala-se de fosfolipideos; ao formar-se um glicosideo com 
um agucar, obtem-se glicolipideos. Em celulas vegetais, os 
glicolipideos estao restritos as membranas dos plastidios. 


iimu AiUiiiy, siuiwiwwmwi 



Figura 1-22 Mono e bicamada lipfdica. A superffcie de contato com 
o meio aquoso e formada pelas cabegas hidrofilicas (vermelho); a 
orientagao preferencial dos residuos de acidos graxos apolares (pre- 
to) e perpendicular a essa superffcie. A direita na fase aquosa, um 
lipossomo; a esquerda, uma gotfcula de oleo (oleossomo), cuja su¬ 
perffcie e formada por uma monocamada de lipfdeos de membrana, 
enquanto no interior dominam lipfdeos neutros desorganizados. Os 
lipossomos se originam experimentalmente, porexemplo, mediante 
o tratamento de misturas adequadas de lipfdeos de membrana com 
ultrassom. As protefnas de membrana podem ser instaladas em 
membranas dos lipossomos, que se pode usar para determinagao 
das propriedades de protefnas de transporte. 

Como agucares, ocorrem galactose (s) (galactolipideos) 
ou sulfoquinovose (sulfolipideos) (Figura 1-21). A com¬ 
posigao lipidica das diferentes membranas celulares pode 
ser muito distinta. Isso se torna claro com base nos valores 
apresentados na Tabela 1-4. 
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A forma e as expressoes vitais de celulas sao o objeto da 
biologia celular. Nela, reunem-se pesquisas sobre ultra¬ 
estrutura, bioqmmica e biologia molecular, assim como 
muitos aspectos da fisiologia. Antes de 1950, em epoca an¬ 
terior ao estabelecimento dos metodos modernos da pes- 
quisa celular, o ensino da celula era denominado citologia 
(do grego, kytos - vesicula, celula). Ele foi limitado em 
grande parte ao exame de celulas em microscopia optica. 


O significado da pesquisa celular baseia-se no fato de 
que todos os seres vivos sao organizados em celulas. Muitos 
organismos sao unicelulares, ou seja, uma unica celula re- 
presenta o individuo. Isto vale para a maioria dos procario- 
tos e, por definigao, para todos os protistas eucarioticos, en- 
tre os quais, por exemplo, os flagelados de diferentes divisoes 
das algas, bem como as diatomaceas. Nos eucariotos, predo¬ 
minant os organismos multicelulares quanto ao numero de 
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especies. Na maioria dos casos, as celulas sao microscopica- 
mente pequenas; nos multicelulares grandes, frequentemen- 
te o numero de celulas e muito alto. Uma arvore pode conter 
mais de 10.000 bilhoes de celulas. Uma folha de tamanho 
medio pode ser formada por cerca de 20 milhoes de celulas. 

Os organismos multicelulares sao filogeneticamente 
mais jovens do que os unicelulares. Na evolugao dos orga¬ 
nismos multicelulares, os processos vitais permaneceram 
essencialmente fixados ao nivel das celulas individual- 
mente. Isto vale principalmente para armazenamento, 
multiplicagao, realizagao e recombinagao da informagao 
genetica. Quase toda celula do corpo contem um nucleo 
com uma completa constituigao de genes ou cromosso- 
mos, em geral diploide. Por replicagao do DNA, a celula 
pode duplicar essa composigao genica e transmitir partes 
identicas as celulas-filhas (mitose, ver 2.23.5). Por isso, 
todas celulas do corpo de um organismo multicelular, 
geralmente, dispoem da mesma composigao genica, per- 
tencendo a um clone celular. Sob essas circunstancias, pa- 
rece paradoxal que elas, no entanto, se diferenciem (e de 
maneira regular) durante o desenvolvimento individual 
(ontogenese), ou seja, assumem formas diferentes e exer- 
cem fungoes distintas. Atualmente, esse problema de dife- 
renciagao ou de determinagao esta basicamente resolvido, 
por meio da constatagao que um determinado estado de 
diferenciagao corresponde a ativagao de uma parte ca- 
racteristica da composigao genica e a repressao dos genes 
restantes. Ativagao e repressao de genes sao governadas 
por sinais de integragao, que (contanto que nao venham 
do ambiente e provoquem adaptagoes individuais) em 
sistemas multicelulares de novo partem de celulas e sao 
respondidos por outras celulas com competencia para tal. 

Os fenomenos sexuais nao podem deixar de se pro- 
cessar em celulas individuais. Para isso, em geral sao for- 
madas celulas germinativas (gametas). Os fenomenos 
sexuais essenciais no sentido biologico sao a meiose com 
recombinagao, bem como a singamia - fusao celular e fu¬ 
sao nuclear dos mesmos tipos de gametas, mas nao identi- 
cos geneticamente (ver 2.23.7-2.23.9). 

As celulas se originam apenas de suas iguais, por meio 
de divisao ou fusao: omnis cellula e cellula (R. Virchow, 
1855). As caracteristicas dos sistemas vivos, enumeradas 
na introdugao, sao expressas ao nivel de celula, nunca 
abaixo deste. Portanto, a celula se manifesta como a menor 
unidade com capacidade vital, como organismo elemen- 
tar. Os processos sexuais mencionados ja mostram que 
isso vale tambem para os organismos multicelulares, o que 
e provado tambem, por exemplo, por meio da possibilida- 
de de culturas (Figura 2-1). 


2.1 Biologia celular 


O desenvolvimento da pesquisa celular mostra exemplar- 
mente que os progressos das ciencias naturais dependem 



Figura 2-1 Cultura em suspensao autotrofica de celulas de soja, Gly¬ 
cine max (120x), com um semana. Algumas celulas ja se dividiram 
uma ou mais vezes. Isto pode ser usado para “clonagem”, isto e, para 
a produgao artificial de material vegetal geneticamente uniforme. 


das possibilidades metodologicas. A maioria das celulas 
tern dimensoes microscopicas. As primeiras describes de 
celulas surgem no seculo XVII, apos a invengao do micros- 
copio. No entanto, a semelhanga entre celulas de plantas, 
animais e protistas so foi descoberta, apos o microscopio 
ter sido aperfeigoado no comego do seculo XIX. Depois da 
descoberta do nucleo em celulas de tecidos vegetais e da 
sua existencia ter sido evidenciada tambem em celulas de 
animais e humanas, Th. Schwann publicou seu marcante 
trabalho “Pesquisas microscopicas sobre a concordancia 
na estrutura e no crescimento de animais e plantas”, em 
1839. A partir dai, foi estabelecido o primeiro pilar de uma 
biologia geral. De maneira constante, seguiram-se ou¬ 
tras descobertas, mediante a exploragao consequente das 
possibilidades de observagoes microscopicas e por meio 
dos primeiros experimentos sobre fisiologia celular (por 
exemplo, osmose). Na segunda metade do seculo XIX, 
cristalizaram-se cada vez mais nitidamente tres conceitos 
fundamentals da citologia: 

• Todos os seres vivos sao formados de celulas. 

• Muitos organismos sao unicelulares. 

• O desenvolvimento individual dos organismos multi¬ 
celulares comega - pelo menos na reprodugao sexual 
- com um estagio unicelular. 

Por volta de 1880, com um impulso de aperfeigoamento 
da microscopia optica, por E. Abbe, e atingido pela pri- 
meira vez o limite de resolugao teorico de 0,2 pm. Ao mes- 
mo tempo, a tecnica de preparagao experimentou avangos 
importantes. Ate 1900, todas as organelas celulares visiveis 
ao microscopio optico ja estavam descritas (Figura 2-2). 
Apos a redescoberta das leis da hereditariedade de Men¬ 
del no comego do seculo passado, por quatro decadas o 
enfoque das pesquisas deslocou-se para o nucleo e para os 
cromossomos (cariologia, citogenetica). 
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Figura 2-2 A celula vegetal ao microscopio optico (MO). A Esquema de uma celula do parenquima de assimilagao de uma folha. B Cloroplas- 
tos em celulas de uma folha de Katharinea undulata (contraste interferencial, 300x). C Celulas de uma cultura em suspensao (tabaco; BY2) 
(contraste interferencial, 350x): as celulas grandes sao quase totalmente preenchidas pelo vacuolo central; no cordao citoplasmatico situado 
junto as paredes e ampliado nos cantos celulares, estao os nucleos com nucleolos; muitos outros cordoes citoplasmaticos sao visiveis em 
outras partes das celulas. D Regiao nuclear de uma celula de Allium (contraste de fase, 3. lOOx); no nucleo, cromatina e urn nucleolo; no cito- 
plasma, leucoplastos (dois deles com inclusoes claras de amido), mitocondrias em forma de “salsicha” e oleossomos esfericos. (A, segundo 
D. von Denfer; B, C, D, segundo P. Sitte.) 
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Quadro 2-1 


Fracionamento celular 

Com a ultracentrffuga, podem serobtidasfragoes uniformes de 
partfculas subcelulares para estudos bioquimicos e analiticos 
(Figura). Neste caso, naturalmente se abre mao da conservagao 
da estrutura celular. Massas maiores das celulas uniformes sao 
abertas com cuidado em meios de separagao adequados, como, 
por exemplo, mediante mistura, trituragao ou com auxilio de ul- 
trassom. Em situagao ideal, o produto homogeneizado resultante 
nao contem celulas inteiras, mas apresenta ainda nucleos, plas- 
tfdios, mitocondrias, etc., intactos. Os componentes celulares 
individuals, entao, podem ser separados de diferentes maneiras. 

Por meio da centrifugagao diferencial, o produto ho¬ 
mogeneizado e submetido a sucessivas etapas com rotagoes 
crescentes (100-50.000 rpm, rotagoes por minuto; em etapas 
altamente aceleradas, a aceleragao centrffuga pode se tornar 
100.000 vezes superior a aceleragao da Terra, g). Neste caso, o 
fracionamento se processa segundo os pesos ou dimensoes das 
particulas. Inicialmente, sob rotagoes baixas (correspondendo a 
cerca de 10 3 g por 10 min) nucleos e plastfdios sao transforma- 
dos em pelotas, ou seja, separados por sedimentagao do produ¬ 
to homogeneizado. Apos a decantagao do sobrenadante, a pe- 
lota e ressuspensa como fragao mais ou menos “limpa”. Apos, 
sob rotagoes elevadas, o sobrenadante e de novo centrifugado, 
sendo que as mitocondrias sedimentam como fragao seguinte 
(10 4 g por 30 min), e assim por diante. 

Na centrifugagao por gradiente de densidade, a densida- 
de do meio aumenta no tubulo da centrffuga de cima para baixo, 
em consequencia de concentragoes crescentes de sacarose, 
CsCI o. dgl. Neste caso, as particulas do produto homogeneizado 
sao classificadas segundo sua densidade (densidade de suspen- 
sao): independente de dimensao e peso, cada partfcula se orde- 
na no gradiente onde a densidade do meio circundante corres- 
ponde a sua propria (centrifugagao isopfcnica ou por equilfbrio). 

A ultracentrffuga permite nao apenas a classificagao de 
partfculas subcelulares, mas tambem sua caracterizagao segun¬ 
do os valores em S (S de T. Svedberg, o inventor da ultracentrf¬ 
fuga). Para urn determinado tipo de partfcula, esses valores in¬ 
dicam a velocidade de sedimentagao por aceleragao centrffuga 
em unidades de Svedberg, sendo 1 S = 10~ 13 s. Para partfculas 
esfericas, o valor em Se proporcional a M 2/3 (M = massa da 
partfcula). Ribossomos especiais e suas subunidades (partfcula 
ribonucleoproteica geral) e complexos proteicos sao caracteri- 
zados por seus valores em S. 



Figura Fragao de mitocondrias, obtida por centrifugagao isopfc¬ 
nica de urn produto homogeneizado de tecidos de espinafre. A 
matriz mitocondrial esta enrugada (comparar com Figura 2-78), 
mas a compartimentalizagao se manteve inalterada. Impurezas 
provenientes de outras organelas sao praticamente desprezfveis 
(1 pm). (Segundo B. Liedvogel; ME segundo FI. Falk.) 
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O desenvolvimento intenso da pesquisa celular apos 
1945 - sua fase ultraestrutural, bioquimica e molecular 
- foi de novo impulsionado por novos desenvolvimentos 
metodologicos: microscopia eletronica, fracionamento 
celular com auxilio da ultracentrifuga (Quadro 2-1) e ra- 
dioanalise estrutural de biomacromoleculas. Mais recen- 
temente, distintas tecnicas de observagao e de preparagao 
ampliaram expressivamente as possibilidades de exame 
das celulas vivas. A transigao da era genomica para a era 
proteomica tern um significado especial. 


2.1.1 Microscopia optica 


A lente objetiva do microscopio optico (MO, Figura 2-3) 
gera uma imagem (aumentada e passivel de ser fotogra- 
fada) do objeto (preparado). A imagem intermediaria e 
observada mediante a lente ocular, do mesmo modo como 
e vista por meio de uma lupa. Os menores detalhes do ob¬ 
jeto, visiveis no limite de resolugao optica, devem estar no 
minimo 0,2 pm (= 200 nm) separados entre si; estruturas 
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Figura 2-3 Microscopio de pesquisa (Axioplan, marca Carl Zeiss) para a microscopia optica (MO). A Vista lateral, observagao da esquerda. 
B Trajetoria luminosa: 1; 2 lampadas para luz transmitida e luz incidente; 3 parafuso micrometrico para ajustes finos mediante elevagao e 
abaixamento da platina; 5 condensador para iluminagao de campo claro, contraste de fase e contraste diferencial de interferencia; 6 revolver 
das objetivas; acima, introdugao de filtros de cor e de polarizagao, entre outros acessorios opticos; 7 tubo de observagao binocular; 8 camara 
microscopica automatica; 9 olho. 


celulares macromoleculares ficam imperceptiveis. No en- 
tanto, ao lado do microscopio eletronico (com poder de 
resolugao consideravelmente maior), o microscopio opti- 
co manteve sua importancia, porque ele permite observa¬ 
gao de material vivo e o gasto em preparagao, em geral, e 
muito mais baixo. 

As estruturas celulares sao, na verdade, incolores e se distinguem 
muito pouco entre si, inclusive em seu indice de refragao. Elas 
permanecem, por isso, muitas vezes invisiveis, mesmo quan- 
do suas dimensoes se situam acima dos limites de resolugao. 
Por esse motivo, na microscopia optica classica, as preparagoes 
eram predominantemente fixadas (mortas, com manutengao 
das estruturas) e examinadas apos coloragao artificial. Estrutu¬ 
ras celulares opticamente anisotropicas, como as paredes celu¬ 
lares, os graos de amido e os fusos da divisao nuclear, podem 
ser representadas tambem em celulas vivas pelo microscopio de 
polarizagao e analisadas em sua estrutura macromolecular. O 
problema de contraste e resolvido por manipulagoes opticas, que 
nao influenciam o proprio objeto. Mediante contraste de fase 
ou contraste diferencial de interferencia (DIC), as diferengas 
de fases das ondas luminosas sao transformadas, apos atravessar 
a preparagao em diferenga de contraste ou manifestagoes de re- 
levo (Figuras 2-2C, D, 2-80 e 3-9). A representagao espacial das 
estruturas celulares e possivel por meio da microscopia a laser 
confocal (CLSM). Trata-se, neste caso, de uma tomografia em 
dimensoes microscopicas, ou seja, a preparagao - sem ser altera- 
da - e decomposta opticamente em “cortes” seriados bem finos, 
que sao montados em uma imagem espacial por um computa- 


dor. Essa imagem pode ser contemplada em uma tela, a partir 
de qualquer angulo. Nas imagens individuais dos cortes opticos 
(eles sao montados segundo um procedimento de varredura, isto 
e, linha por linha como uma imagem de televisao) geralmente os 
detalhes microscopicos sao muito melhor reconhecidos do que 
na propria preparagao, pois ficam suprimidas as sobreposigoes 
prejudiciais. 

Os metodos citoquimicos servem para a comprovagao e 
para a localizagao de determinadas moleculas na celula. Entre 
eles, os procedimentos de fluorescencia, especialmente sensi- 
veis, desempenham um papel importante. No microscopio de 
fluorescencia, a preparagao e iluminada com radiagao de ondas 
curtas; os respectivos componentes da preparagao sao estimula- 
dos para emissao de luz fluorescente de ondas longas. Para repro- 
dugao da imagem, a radiagao e filtrada, de modo que somente 
brilham as partes fluorescentes do objeto. Uma vez que apenas 
poucos componentes celulares apresentam uma boa fluorescen¬ 
cia propria, foi desenvolvida uma serie de tecnica para marcagao 
espedfica de determinadas moleculas. Neste particular, a imu- 
nofluorescencia tern um papel especial. Neste caso, e utilizada a 
especificidade extrema das proteinas dos anticorpos do imuno- 
preparado de mamiferos, para localizar com exatidao proteinas, 
polissacarideos ou acidos nucleicos atuantes como antigenos nas 
celulas (por exemplo, Figura 2-10). Na ultima decada, o emprego 
da proteina verde fluorescente {green fluorescent protein, GFP) 
e de suas variantes de cores, como marcador de fluorescencia, 
revolucionou a microscopia analitica (Zacharias e Tsien, 2006). 
Ela possibilita a comprovagao de atividades genicas em celulas 
vivas, e determinadas proteinas podem ser examinadas quanto 
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a ocorrencia, localizagao e comportamento (comparar com Figu- 
ra 2-82C). Os multiplos metodos de fluorescencia complemen- 
tam a microradioautografia, anteriormente empregada com 
frequencia. Neste metodo extremamente sensivel, e explorada a 
incorporagao especifica dos isotopos radioativos a determinadas 
materias/estruturas das celulas vivas (por exemplo, da timidina 



marcada com tritio no DNA, correspondendo a 3 H-uridina no 
RNA ou 35 S-metionina em proteinas). Em uma emulsao fotogra- 
fica, com a qual as camadas finas das celulas/tecidos marcados fo- 
ram cobertas, apos longa exposigao no escuro e desenvolvimento 
sobre os locais da preparagao (que contem radionucleotideos), 
aparecem graos de prata acumulados (Figura 2-4). 

Em muitos exames, e importante poder manipular as ce¬ 
lulas individuals visadas. Para isso, existem micromanipula- 
dores, sendo que mais recentemente sao empregados com mais 
frequencia os instrumentos a laser (pingas opticas), em vez de 
aparelhos mecanicos. 

Ao lado dos novos procedimentos de observagao ao mi- 
croscopio optico, uma serie de outras tecnicas e importante para 
a biologia celular moderna. Como base, serve muitas vezes a 
obtengao de clones geneticamente uniformes por meio da cul- 
tura de celulas (Figura 2-1). Mediante a atuagao de enzimas, 
protoplastos destituidos de paredes possibilitam o emprego de 
uma serie de metodos, os quais foram desenvolvidos para ce¬ 
lulas animais e humanas. Alem disso, existem fusoes celulares 
artificiais (Figura 2-49) e o metodo Patch-Clamp, para o estu- 
do de canais ionicos e receptores. Para poder manipular uma 
celula individual visada, a membrana celular deve ser tornada 
permeavel, ao menos temporaria e/ou localmente, de modo que 
os parametros do metabolismo celular escolhidos (meio ionico, 
pH, nivel energetico, etc.) possam ser influenciados experimen- 
talmente. Celulas permeabilizadas (membrana celular torna¬ 
da permeavel mediante detergentes) ou os chamados modelos 
celulares (restos celulares parcialmente ativos apos a retirada 
da membrana celular, que nao sobrevivem por muito tempo) 
atendem a essas finalidades. As microinjegoes (comparar com 
Figura 2-48) oferecem uma alternativa. Outras possibilidades de 
exame de macromoleculas em celulas vivas sao oferecidas por 
eletroporagao (produgao a curto prazo de locais permeaveis na 
membrana celular, por meio de impulsos eletricos) e biolfstica 
(particulas de ouro ou de tungstenio com cerca de 1 pm de dia- 
metro envolvidas com DNA ou RNA e disparadas no tecido ve¬ 
getal com auxilio de uma onda de pressao). Com esses metodos, 
e possivel, por exemplo, bloquear especificamente determinadas 
enzimas atraves de anticorpos introduzidos; alem disso, ativida- 
des geneticas podem ser transformadas mediante a inje^ao de 
DNA estranho (transfec 9 ao), fatores de transcri^ao ou RNAm 
antissenso (ver 6.2.2.3). 


Figura 2-4 Microrradioautogramas. A Tecido do apice de raiz de 
cebola, apos marcagao por pulsos com 3 H-timidina. Os nucleos, 
cujo DNA foi replicado durante o pulso (fase S, ver 2.2.3.5), apos 
o desenvolvimento da fotoemulsao sobre a camada estao cobertos 
com varios graos de prata pretos. Os nucleos nao marcados nao se 
encontravam na fase S durante a marcagao por pulsos. Estruturas 
celulares livres de DNA nao sao marcadas por 3 H-timidina (380x). 
B-E Comprovagao de transcritos (RNAm) atraves de hibridizagao in 
situ com sondas de RNA radioativas e sinteticas, em cortes trans¬ 
versals do caule de mostarda (Sinapis alba). B Com feixes vascu- 
lares F, tecido cortical C e cambio, setas. C, D Atividade de trans- 
crigao diferente dos genes para uma proteina ligadora de RNA, na 
dependencia do perfodo do dia (C maxima no final da fase luminosa, 
cambio com marcagao contfnua; D minima, sem marcagao, as par¬ 
tes lenhosas do feixe vascular, mesmo nao marcadas, brilham no 
campo escuro). E 0 RNAm para uma proteina de parede celular e 
formado apenas nas celulas do cortex externo (60x). (Segundo D. 
Staiger e C. Heintzen.) 
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2.1.2 Microscopia eletronica 


No microscopio eletronico (ME, Figura 2-5), a ilumina- 
gao e a geragao de imagens dos objetos se efetuam com 
eletrons rapidos, que sao focalizados nos campos das len- 
tes eletromagneticas. A imagem ampliada e observada em 
uma tela fluorescente e pode ser armazenada fotografica 
ou eletronicamente. O comprimento de ondas radiagao de 
eletrons, para uma aceleragao com 100.000 V (= 100 kV), 
e de apenas 1/100.000 daquele da luz visivel. Com isso, e 
alcangada uma resolugao muito melhor do que ao micros¬ 
copio optico. Em preparagoes biologicas, a resolugao e au- 
mentada em duas ordens de grandeza muito importantes. 

Para o exame ao microscopio eletronico de transmissao 

(MET), as preparagoes biologicas nao devem ter espessura in¬ 
ferior a 80 nm, o que e menos de 1/1.000 da espessura de uma 
folha de papel. Existem outros procedimentos para montar pre- 



Figura 2-5 Microscopio eletronico (ME) moderno. Os feixes de ele¬ 
trons partem do gerador de raios 1 e percorrem no tubo vertical (5, 
de cima para baixo) um sistema de lentes condensadoras, o objeto 
separado no vacuo do tubo (separagao da preparagao biologica; 2, 
com recipiente lateral; 4, com nitrogenio Ifquido, para resfriamento 
do ambiente do objeto; 3 dispositivo movel motorizado para a pre¬ 
paragao biologica), seguem pelos campos das lentes eletromagne¬ 
ticas (lentes objetiva e projetiva) e finalmente sao focalizados numa 
tela fluorescente. A imagem final que aparece pode ser observada 
atraves de uma janela (6) ou em monitores (8) e ser armazenada por 
meio fotografico ou digital (camera digital 7). A pressao do gas resi¬ 
dual no tubo e mantida, por bombas de vacuo, em valores abaixo de 
1 milionesimo da pressao atmosferica. 9 Torre do computador, para 
aquisigao e processamento da imagem. 0 prego desse microscopio 
eletronico de transmissao (MET) e superior a 300.000 euros. (LEO 
microscopia eletronica GmbH, Oberkochen, tipo LEO 912.) 


paragoes biologicas a serem observadas ao MET. Particulas que 
permitem a passagem da radiagao (macromoleculas, complexos 
multienzimaticos, fitas de DNA, ribossomos, virus, fibrilas de 
celulose, fragoes de membranas) sao desidratadas sobre finissi- 
mas folhas de plastico ou de carbono e observadas diretamente. 
Para salientar contrastes, muitas vezes metais pesados sao arma- 
zenados (contraste positivo), acumulados (contraste negativo, 
comparar, por exemplo, Figuras 1-16A, 1-17, 2-44, 2-65 e 2-70) 
ou pulverizados (sombreamento em alto-relevo, Figura 2-71). 
Celulas e tecidos, apos fixagao em glutaraldeido e tetroxido de 
osmio, sao polimerizados em plastico duro, e cortados em ul- 
tramicrotomos com navalhas de diamante afiadas (comparar, 
por exemplo, Figuras 2-7 e 2-92). Alternativamente, mediante o 
resfriamento rapido a uma temperatura inferior a -150°C, o teci- 
do vivo pode ser criofixado, processo pelo qual a agua solidifica 
nas celulas em cristalizar. Em seguida, o preparado congelado e 
rompido e da superficie fraturada obtem-se uma replica, que e 
observada ao MET (criofratura , freeze-etching; comparar, por 
exemplo, Figuras 2-8, 2-26A, 2-84 e 2-93A, C). Cortes relativa- 
mente espessos, sob tensoes de aceleragao entre 300 e 700 kV, sao 
atravessados por radiagao e as imagens das respectivas partes da 
preparagao sao armazenadas por meios digitais. Desse material, 
por computador, e calculada uma representagao tridimensional 
do objeto, que reproduz sua estrutura espacial (como ao micros¬ 
copio a laser confocal). 

Para objetos que nao permitem a passagem da radiagao, 
a estrutura superficial pode ser visivel ao ME de varredu- 
ra (MEV; tambem conhecido como SEM: S de scanning). 
Este procedimento trabalha conforme o principio da tele- 
visao. A preparagao biologica e rastreada de modo regu¬ 
lar, por uma radiagao de feixes de eletrons bem fina que 
se move sobre uma regiao superficial limitada. Daqueles 
locais da preparagao ja submetidos a essa radiagao prima- 
ria, partem eletrons secundarios e eletrons dispersados. 
Sincronizados com o rastreamento da superficie da pre¬ 
paragao, eles comandam a formagao da imagem em linhas 
sobre a tela de um monitor. Nao ha lentes produtoras de 
imagem. As imagens ao MEV distinguem-se de esculturas 
de objetos pela acentuada profundidade de campo e pela 
peculiar reprodugao plastica (comparar, por exemplo, Fi¬ 
guras 3-3C, D, 3-10, 3-11 e 3-14). 

Nos ultimos tempos, a microscopia eletronica experi- 
mentou um grande avango tecnico, de modo que o espec- 
tro analitico dos objetos biologicos tern sido ampliado ate 
estruturas moleculares (Lucic e colaboradores, 2007). 


2.2 Celula vegetal 


2.2.1 Visaogeral 


As Figura 2-2, 2-7 e 2-8 mostram celulas vegetais tipicas, 
vistas aos microscopios optico e eletronico. Nelas estao re- 
presentados os componentes celulares mais importantes, 
de ocorrencia geral. Esses componentes sao caracterizados 
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por meio de describes sucintas. Estrutura, funpao e gene- 
se das organelas individuals serao tratadas nos capitulos 
seguintes. A Figura 2-6 apresenta um panorama da ultra- 
estrutura celular. 

Organelas. Organelas sao unidades funcionais subcelula- 
res (do latim, organellum = aparelho pequeno). 

Parede celular. Ela envolve o corpo celular vivo (proto- 
plasto) como exoesqueleto que determina a forma (mol- 
dagem) e contem fibrilas resistentes de celulose ou quiti- 



Figura 2-6 Ultraestrutura de celulas vegetais. A Celula embrio- 
naria: parede celular com lamela media e plasmodesmos; no ci- 
toplasma, dois dictiossomos, RE liso e rugoso, ribossomos e po- 
lissomos, diferentes vesiculas (entre as quais, tambem vesiculas 
revestidas) e gotfculas lipidicas (oleossomos, em preto). Entre as 
membranas celulares, alguns microtubulos cortados longitudinal 
e transversalmente; vacuolos; no nucleo (de posipao central), um 
nucleolo e cromatina densa; dois proplastidios (vermelho claro, 
com plastoglobulos e amido) e uma mitocondria (vermelho escu- 
ro, com cristas). As organelas vermelhas contem DNA proprio; 
compartimentos nao plasmaticos, em branco. B Corte de uma 
celula foliar, por exemplo, com vacuolo bem ampliado. Parede pri- 
maria desenvolvida (sacoderme), espapos intercelulares nos can¬ 
tos da celula (pontuado); no citoplasma, alem de uma mitocon¬ 
dria, RER e oleossomos, um peroxissomo com cristal de catalase, 
bem como um cloroplasto com tilacoides, plastoglobulos e grao 
de amido. - VR, vesfculas revestida; D, dictiossomos; RE, retfculo 
endoplasmatico; A, amido; V, vacuolo. 


na; ela e atravessada por canais delgados (plasmodesmos) 
- pontes plasmaticas entre celulas vizinhas (do grego, des- 
mos - cadeia, ligapao). 

Membrana celular (membrana plasmatica, plasmale- 
ma). Ela e uma biomembrana que envolve por inteiro o 
protoplasto (do latim, membrana - pele). Como a maio- 
rias das biomembranas, ela e seletivamente permeavel: 
deixa passar agua e moleculas nao carregadas; ions e parti - 
culas polares maiores, so passam quando existem translo- 
cadores especificos na membrana. 

Biomembranas. Elas sao viscosas e tern 6-11 nm de es- 
pessura. O elemento fundamental de todas biomembranas 
e a bicamada lipidica, a qual e atravessada por proteinas 
integrals de membrana; proteinas perifericas de membra¬ 
na sao aderidas superficialmente. As biomembranas limi- 
tarn compartimentos e os envolvem sem deixar espapos; 
portanto, elas nao possuem margens laterals e separam 
“interior” do “exterior”. 

Citoplasma. Ele e a massa fundamental da celula, vis- 
cosa a gelatinosa, na qual se localizam as diferentes or¬ 
ganelas (do grego, kytos = vesicula, celula; plasma = for¬ 
ma, composipao); local de muitas reapoes metabolicas; 
no fracionamento celular, ocorre como citosol (“frapao 
soluvel”). 

Citoesqueleto. Endoesqueleto, citoplasma pode solidifi- 
car localmente (sol —» gel); por outro lado, com auxilio de 
proteinas motoras, possibilita fenomenos de movimento 
no interior da celula (por exemplo, corrente plasmatica, 
deslocamentos de vesiculas, migrapoes cromossomicas 
na divisao nuclear); nas plantas, por microtubulos e fi- 
lamentos de actina (do latim, tubulus = tubulo \jilum - 
filamento). Alem disso, as celulas vegetais possuem um ci¬ 
toesqueleto adicional em seus plastidios, a proteina FtsZ 
(ver 2.3.1), cuja funpao foi descrita pela primeira vez na 
divisao dos plastidios. Os genes dessa proteina do citoes¬ 
queleto, identificada em bacterias, nas celulas vegetais sao 
codificados no DNA nuclear. 

Ribossomos. Particulas pequenas (30 nm), densas, pre- 
sentes no citoplasma e nas membranas do RE (do grego, 
soma = corpo, particula); na maioria das vezes, reunido 
em polissomos. Sao complexos ribonucleoproteicos e si- 
tios da biossintese de proteinas (tradupao). 

Reticulo endoplasmatico (RE) (do latim, reticulum = 
rede). Como sistema de membranas ramificado, atraves- 
sa o citoplasma; apresenta duas formas: RE rugoso (RER), 
membranas do lado externo sao cobertas de polissomos, 
e RE liso (REL), sem polissomos. Os espapos internos 
do RER sao na maioria pianos; as membranas do RE 
dispoem-se paralelamente atraves do citoplasma (“mem¬ 
branas duplas”); fala-se de cisternas. Exemplo tipico: o 
envoltorio nuclear (cisterna perinuclear) e formado de 
cisternas do RE. 
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Dictiossomos (do grego, diktyon - rede). Pequenas 
pilhas de cisternas sem ribossomos (cisternas de Gol¬ 
gi), que recebem material do RER por afluencia de pe¬ 
quenas vesiculas, reorganizam-no em secregoes (por 
exemplo, proteinas, material de parede) e as fornecem 
a membrana celular atraves da vesicula de Golgi; nesta, 
ocorre a liberagao das secregoes para o exterior (exoci- 
tose); a soma dos dictiossomos de uma celula e deno- 


minada complexo de Golgi, em referenda a C. Golgi, 
descobridor da organela. 

Vesicula (do latim, vesica = vesicula, bexiga). Compar- 
timentos pequenos e arredondados; prestam-se com fre- 
quencia a transference de materia no interior da celula; 
originam-se em compartimentos maiores, atraves de es- 
trangulamento; forma especial: vesiculas com apenas 0,1 



Figura 2-7 Celula vegetal ao ME (camada ultrafina, celula do parenquima do floema do feijao, Phaseolus vulgaris). Esta celula secretora 
mostra muitas caracteristicas de celulas jovens, metabolicamente ativas (varios vacuolos pequenos, citoplasma cheio de ribossomos/polis- 
somos), mas possui cloroplastos, mitocondrias e peroxissomos. 0 nucleolo ficou fora do nivel de corte; cabegas de setas: poros do nucleo. 
Seta: plasmodesmos, vistos transversalmente. Nas proximidades do dictiossomo, quatro vesiculas revestidas. No nucleo (posigao central), 
predomina eucromatina frouxa; no envoltorio nuclear, por vezes heterocromatina densa (1 pm). - CP, cloroplastos; M, mitocondrias; P, pero- 
xissomo; demais denominagoes, como na Figura 2-6. (ME segundo H. Falk.) 
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\.im de diametro e envoltorio proteico denso (do ingles, 
coated vesicles); transposes mediante fluxos de vesicu- 
las sao reunidos como fenomenos de fluxo de membrana 
(citoses). 

Vacuolos (do latim, vaccus = vazio). Compartimentos 
arredondados e grandes; em celulas maduras, formam o 
vacuolo central, que muitas vezes consiste em mais de 
90% do volume celular; contem a maior parte do suco 
celular acido, o qual esta delimitado no citoplasma pela 
membrana do vacuolo (tonoplasto) (do grego, tonos = 
tensao, pressao; plasis - produgao); encerram com fre- 
quencia substancias de armazenamento e residuos, alem 
de pigmentos e outros metabolitos secundarios, entre eles 
tambem o produtos toxicos. 

Peroxissomos. Vesiculas densas, relativamente grandes 
(cerca de 1 pm de diametro), que contem, entre outras 
substancias, a enzima catalase para decomposigao do pe- 
roxido de hidrogenio (H 2 0 2 ), o qual se origina mediante 
fenomenos metabolicos. 

Oleossomos. Goticulas de oleo no citoplasma (do latim, 
oleum - oleo); devido a sua forma esferica, eram chama- 
dos de esferossomos. 

Plastidios. Em todas celulas verdes de algas, musgos e 
cormofitas como cloroplastos dotados de clorofila (do 
grego, chloros = verde-amarelado), as organelas da fotos- 
sintese. A conversao da energia luminosa (do grego, phos 
= luz solar) em energia quimica se realiza em complexos 
sistemas, que sao formados de cisternas de membranas 
contendo clorofila (tilacoide; do grego, thylakos - saco). 
Entre outros produtos, desse processo resulta adenosina 
trifosfato (ATP; energia quimica e liberada por separagao 
do terceiro residuo de fosfato e pode ser empregada em 
reagoes consumidoras de energia - sinteses, movimento, 
transporte ativo em membranas, etc.; ver 5.1.5). As celu¬ 
las de tecidos aclorofilados dos vegetais acima menciona- 
dos contem outras formas de plastidios, que nos tecidos 
formadores, por exemplo, sao proplastidios pequenos e 
nao pigmentados. Os cromoplastos (do grego, chroma = 
cor) sao amarelos ate verdes e em flores e frutos servem 
para atragao de animais na polinizagao. Os plastidios sao 
sempre revestidos por um envoltorio de duas membranas 
e contem DNA (DNApt = DNAct) e ribossomos proprios, 
que se distinguem daqueles do citoplasma (plastorribos- 


somos). O aumento do numero de plastidios ocorre por 
divisao. Todas as formas de plastidios sao capazes de for- 
mar graos de amido e goticulas de oleo (plastoglobulos). 

Mitocondrias (do grego, m itos = filamento; chondros = 
grao - devido ao contorno filamentoso ou oval-curto em 
outros casos). Como os plastidios, munidos do proprio 
e dos proprios ribossomos (DNAmt, mitorribossomos); 
elas se originam somente a partir de outras mitocondrias, 
por meio de divisao; revestidas por um envoltorio de duas 
membranas; organelas da respiragao celular e, com isso, 
formam ATP. A formagao de ATP e partes da respiragao 
celular se processam no interior do envoltorio, cuja super- 
ficie e aumentada por dobramentos no corpo da organela 
(cristas; do latim, crista = crista). 

Nucleo (do latim, nucleus e do grego, karyon = nu- 
cleo). Na maioria dos eucitos (celulas de eucariotos), e a 
maior organela plasmatica (com cerca de 10% do volume 
plasmatico), geralmente unica; envolvido por membrana 
dupla com poros caracteristicos e livre de membranas no 
interior; contem a maior parte do patrimonio genetico da 
celula: informagao genetica codificada em sequencias 
de bases da longa helice dupla de DNA. As moleculas de 
DNA sao elementos centrais na estrutura e no funcio- 
namento dos cromossomos. Na cromatina (substancia 
dos cromossomos), o DNA e complexado com proteinas 
basicas, as histonas; partes alternantes de proteinas nao 
histonas igualmente participam. O nucleo contem um 
ou mais nucleolos, onde sao formados precursores dos 
ribossomos citoplasmaticos. Aumento do numero por di¬ 
visao (mitose): normalmente, o envoltorio nuclear e os 
nucleolos se decompoem; a “forma de trabalho” da cro¬ 
matina, fisiologicamente ativa e descondensada, torna-se 
a “forma de transporte” por condensa^ao dos cromosso¬ 
mos individuais. (Devido ao formato de bastao ate fila¬ 
mento e as forma^oes passiveis de se colorir e que duran¬ 
te a mitose representam a cromatina, originalmente foi 
adotado o termo “cromossomo”). Atraves do aparato do 
fuso (fuso mitotico; estrutura do citoesqueleto, princi- 
palmente de microtubulos), os cromossomos sao distri- 
buidos uniformemente pelas celulas-filhas; nestas, ocorre 
entao a reprodu<£ao do envoltorio nuclear e dos nucleolos, 
assim como a descondensa^ao da cromatina, ao menos 
da por^ao “eurocromatica”, enquanto a heterocromatina 
condensa e permanece inativa. Na eucromatina se pro- 
cessa a sintese de RNA em determinadas sequencias de 


◄ Figura 2-8 Celulas vegetais embrionarias de uma gema caulinar da couve-flor, ao ME (preparagao por criofratura). 0 rompimento das 
celulas fixadas por congelamento ocorre ao longo de membranas, que se dispoem mais ou menos paralelamente a superficie de fratura; 
por isso, essas membranas aparecem em vista superficial. Esta e a situagao das membranas envoltorias dos dois nucleos da figura, com 
inumeros poros. As mitocondrias e os proplastidios estao em parte rompidos e em parte identificaveis em vista externa, como relevo plas- 
tico. As membranas celulares (membrana plasmatica) e membranas de vacuolos, por vezes, estao representadas em ruptura transversal 
(corte) e em outros locais mostram-se em vista superficial. Alem disso, sao visfveis cisternas do retfculo endoplasmatico, bem como um 
dictiossomo. Em certos locais da parede celular sao reconhecfveis fibrilas de celulose (setas; 1 pm). - RE, retfculo endoplasmatico; D, 
dictiossomo; M, mitocondrias; N, nucleo; MP, membrana plasmatica; PP, proplastidios; V, vacuolos; P, parece celular. (ME segundo K.A. 
Platt-Aloia e W.W. Thomson; imagem cedida por J. Electron Micr. Techn. John Wiley e Sons, New York.) 
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DNA (transcri^ao dos genes ativos). Estagios repetidos, 
regulares e sucessivos constituem o ciclo celular. Na fase 
S do ciclo celular, o DNA e replicado e, com isso, os cro- 
mossomos sao duplicados. 

Na verdade, as celulas se modificam nos processos de 
diferencia^ao, mas muitas organelas mantem forma e fun- 
bo. Em geral, apenas plastidios, vacuolos e paredes celu- 
lares sao fortemente alterados. 

2.2.2 Citoplasma 


A massa viscosa ou gelatinosa e identificada como plas¬ 
ma fundamental, no qual se localizam os ribossomos e os 
elementos do citoesqueleto. Plastidios, mitocondrias, nu- 
cleo e muitas vezes, tambem, agregados de substancias de 
reserva (oleossomos, granulos de glicogenio nos fungos) 
estao embebidos no citoplasma. Ele e rico em proteinas 
enzimaticas; a concentra^ao proteica total situa-se entre 
10 e 30%. No citoplasma, uma parte consideravel da agua 
esta ligada a proteinas. No citoplasma e mantido um meio 
ionico especial, atraves de bombas de ions ativas (ou seja, 
consumidoras de ATP) nas membranas limitantes. Em 
comparabo como o meio externo, o citoplasma e rico em 
K + , pobre em Na + e contem muito pouco Ca 2+ . O pH fica 
um pouco acima de 7, considerado otimo para as enzimas 
do citoplasma. 

No citoplasma ocorrem reaches e rotas de reaves 
metabolicas muito importantes (glicolise, forma^ao de 
lipideos de reserva, sintese de aminoacidos e - nos ri¬ 
bossomos - a sintese de proteinas, alem da sintese de 
nucleotideos e da sacarose; ver 5.9-5.16). No citoplasma 
das celulas de muitas plantas e de fungos sao produzidas 
substancias farmacologicamente importantes (alcaloides, 
glicosideos), que sao depois transferidos para os vacuolos 
ou paredes celulares e la armazenados. Por fim, no cito¬ 
plasma de celulas de fungos e animais tambem se processa 
a sintese de acidos graxos, que em plantas esta localizada 
nos plastidios. 

O citoplasma pode existir como plasmassol ou plas- 
magel. Os elementos do citoesqueleto mantem estabilida- 
de da celula. Solutes das macromoleculas globulares (es- 
ferocoloides, aos quais pertencem as proteinas enzimaticas 
do plasma fundamental) permanecem com viscosidade 
baixa mesmo em concentrates elevadas. Ao contrario, 
particulas alongadas (coloides lineares) formam gelatinas, 
ja em concentrates baixas. Devido a sua superficie relati- 
vamente grande, elas tendem a se emaranhar. Filamentos 
de actina e microtubulos sao realmente coloides lineares. 
Contudo, ao mesmo tempo eles sao polimeros (em geral, 
e empregado esse conceito, embora se trate propriamente 
de agregados lineares, pois os polimeros apresentam uma 
ligabo covalente) de proteinas globulares. Nas celulas vi¬ 
vas, esses polimeros podem ser formados e decompostos 
depressa, de modo que a viscosidade do citoplasma pode 
ser adaptada as respectivas necessidades. Nas celulas de 


plantas e de fungos, por disporem de um exoesqueleto so- 
lido atraves de suas paredes celulares, citoplasma fluido e 
encontrado com mais frequencia do que em zoocitos ou 
em celulas nuas de muitos flagelados e fungos inferiores. 
Em todas as celulas, as partes plasmaticas (ectoplasma, 
plasma cortical; do latim, cortex = cortex) tern disposi^ao 
externa e existem como gel, o endoplasma, de localiza^ao 
interna, e um fluido. Somente no endoplasma a corrente 
plasmatica e evidenciada. 

A corrente plasmatica rapida e observada em celulas especial- 
mente grandes. Elas servem ao rapido transporte intracelular 
de materia, para o qual a mera difusao nao basta. Nas celulas, 
distingue-se corrente de rota^ao de corrente de circula^ao. 
No caso da rota^ao plasmatica, o endoplasma submete o va- 
cuolo central a um movimento constante e uniforme, em ro¬ 
tates simples ou em “montanha russa”. Este tipo de corrente 
plasmatica e observado, por exemplo, nas celulas grandes dos 
entrenos de Chara e Nitella (Figura 10-124), mas tambem em 
celulas foliares de Elodea e Vallisneria , conhecidas como plantas 
de aquario. Em celulas com crescimento apical (hifas de fun¬ 
gos, tricomas de raizes, tubos polinicos), em celulas de tricomas 
(por exemplo, em tricomas urticantes da urtiga) e em muitas 
celulas epidermicas, o movimento plasmatico se realiza em 
varias correntes (em parte em sentidos contrarios); essas cor- 
rentes se manifestam em cordoes plasmaticos, que tensionam 
o vacuolo central (Figura 2-58C; ver, 7.2.2, referente a fisiologia 
dos movimentos intracelulares). 

O movimento ameboide de celulas sem paredes ou plas¬ 
tidios depende igualmente de correntes plasmaticas. O cha- 
mado movimento pendular na “rede de nervuras” de fungos 
plasmodiais (Figura 2-9) sustenta o recorde de velocidade de 1 
mm s’ 1 . Ele se realiza como corrente de pressao hidraulica pelo 
fato de que o tubo contratil de ectoplasma se contrai em al- 
guns lugares do plasmodio e se expande em outros. A dire^ao 



Figura 2-9 Plasmodio do fungo plasmodial Physarum confertum 
(1,25x). (Segundo R. Stiemerling.) 
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da corrente se inverte a cada 2,5 min. Nao so neste caso, mas 
tambem nas correntes de circula^ao e de rota^ao uma ordem 
de grandeza mais lentas, o sistema de actomiosina celular (ver 
22.2.2) fornece as formas motoras necessarias; ao contrario da 
corrente pendular dos mixomicetos, na verdade nao sao gera- 
das correntes hidraulicas, mas sim formas motoras que deslo- 
cam o endoplasma para o ectoplasma fixo. 

2.2.2.1 Citoesqueleto 

Devido as forqas superficiais limitrofes atuantes na mem- 
brana plasmatica, as celulas sem paredes (gimnoblastos) 
tendem a forma arredondada, a minimizaqao da sua su- 
perficie. As celulas de plantas, de fungos e de bacterias, 
cujas paredes foram retiradas artificialmente, assumem 
a forma esferica correspondente (comparar com Figura 
2-48). Formas diferentes da esferica sao proporcionadas 
por estruturas de enrijecimento externamente a mem- 
brana celular (dermatoblastos, com parede celular) e/ 
ou mediante um citoesqueleto no proprio citoplasma. 
O citoesqueleto e bem desenvolvido especialmente em 
gimnoblastos, ou seja, na ausencia de paredes: em orga- 
nismos unicelulares sem paredes e em celulas de tecidos 
dos animais e do homem. Nos plasmodios ameboides e 
multicelulares dos fungos plasmodiais (Figura 2-9), a acti- 
na (proteina do citoesqueleto) representa cerca de 15% da 
proteina total. Enquanto a alteraqao das paredes celulares 
por crescimento irreversivel e a sua desagregaqao se pro- 
cessam devagar, o citoesqueleto pode ser formado e de- 
composto rapidamente. Ele comporta-se como formador 
estrutural dinamico, que governa a forma de celulas, sua 
arquitetura interna e todos os movimentos celulares. 

O citoesqueleto das algas, plantas superiores e fungos 
consiste, acima de tudo, de microfilamentos de actina e de 
microtubulos (Figura 2-10). 

A actina foi isolada inicialmente de fibras muscula- 
res. Em seguida, sua distribuiqao geral foi comprovada 
em eucitos. A molecula globular de actina (actina-G) 
tern um diametro de 40 nm e uma massa de 42 kDa. No 
segmento de ligaqao de um C-terminal maior e de um 
dominio N-terminal menor esta localizado um sitio de 
ligaqao para ATP. Em soluqoes de G-actina, formam-se 
filamentos de actina (microfilamentos: actina-F; Figura 
2-11). Neste caso, o ATP da actina-G e clivado, ADP per- 
manece ligado aos protomeros da actina-F. A hidrolise de 
ATP nao e condiqao para a formaqao de filamentos, mas 
a favorece por estabilizaqao dos filamentos por meio de 
efeitos alostericos. 

Os microfilamentos exibem polaridade cinetica: a 
incorporaqao das outras moleculas de actina se realiza 
principalmente na chamada extremidade mais. A forma- 
qao dos filamentos comeqa nas celulas vivas em sitios de 
nucleaqao especiais, por exemplo, em determinados lo- 
cais da membrana celular que estao ocupadas com protei- 
nas de ligaqao a actina. (por exemplo, a-actinina). A ex¬ 
tremidade mais do filamento se estabelece nesses centros 


de formaqao. Portanto, o crescimento de microfilamentos 
ocorre por alongamento na extremidade fixada, nao na 
livre. (A este respeito, os microtubulos se comportam de 
modo oposto.) 

A velocidade e a magnitude do crescimento de microtubulos, 
assim como a sua posi^ao e orienta^ao, podem ser influencia- 
das por muitos fatores naturais e artificials. Atraves de protei- 
nas associadas a actina, nas celulas vivas os microfilamentos 
sao estabilizados ou desestabilizados, entrela^ados ou reunidos 
em feixes, inibidos ou cortados no crescimento posterior. A alta 
dinamica do esqueleto de actina se baseia no efeito dessas pro- 
teinas - em celulas de mamiferos, especialmente bem estudadas, 
ha mais de 100 diferentes tipos delas (Higaki e colaboradores, 
2007). Neste sentido, em plantas distinguem-se duas proteinas 
de efeitos antagonicos: profilina e o fator de despolimeriza^ao 
da actina (ADF, actindepolymerisierende faktor). O enriqueci- 
mento dessas proteinas ocorre onde houver formates estru- 
turais nas superficies celulares, como no crescimento apical de 
celulas (tricomas de raizes, tubos polinicos) e tambem na divisao 
celular (forma^ao da placa celular e dos plasmodesmos prima¬ 
ries, ver 2.2.3 .6 ou 2.2.73). A citocalasina B (uma substancia 
toxica de fungo) causa a dissocia^ao de microfilamentos. Os fe- 
nomenos de movimentos intracelulares, dos quais participam 
microfilamentos, sao bloqueados por citocalasina. Isto afeta, por 
exemplo, as correntes plasmaticas e os deslocamentos de cloro- 
plastos. A faloidina, uma substancia toxica do fungo verde da 
folha da batata (Amanita phalloides), tern efeito semelhante. Na 
verdade, ela deixa agregar a actina celular total a filamentos nao 
mais degradaveis (“Ph-actina”) e, com isso, suprime a importan- 
te dinamica do citoesqueleto. A actina e uma das proteinas mais 
conservadas dos eucariotos, pois sua sequencia de aminoacidos 
nao se modificou durante o desenvolvimento filogenetico. No 
genoma da maioria dos eucariotos, no entanto, existem varios 
genes de actina, cujos produtos nao sao identicos. Fala-se, neste 
caso, de isotipos ou isovariantes. Em celulas nao musculares, em 
geral e expresso o 7 -isotipo da actina. 

O componente molecular dos microtubulos (Figura 2-12) 
e uma unidade dimerica composta de duas proteinas se- 
melhantes: a-tubulina e [3-tubulina (“heterodimeros”). 
Na presenqa de GTP e na ausencia de ions de calcio, os 
heterodimeros de tubulina (100 kDa) mostram uma forte 
tendencia a agregaqao. Sua estrutura self-assembly tipica 
e o microtubulo (do latim, tubulus = tubulo). Sua pare¬ 
de consiste de 13 series longitudinais (protofilamentos) 
de heterodimeros de tubulina igualmente orientados. O 
diametro externo da estrutura quaternaria tubular e de 
25 nm, enquanto o diametro dos filamentos de actina e 
de apenas 6 nm. Por isso, os microtubulos sao formas re- 
lativamente estendidas e rigidas; quando ha exigencia de 
dobramento excessivo, que nao ocorre na celula viva, eles 
se curvam. 

As estruturas moleculares das tubulinas (a e P) sao 
muito semelhantes, embora as sequencias de aminoa¬ 
cidos coincidam em apenas 40%. E possivel comprovar 
uma homologia com a proteina FtsZ da divisao celular 
das bacterias. Cada molecula de tubulina possui um sitio 
de ligaqao para GTP/GDP. Os heterodimeros de tubuli- 
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Figura 2-10 Citoesqueleto em celulas vegetais. A-F Formagao de cistos na Dasycladaceae Acetabularia cliftoni (comparar com Figura 10-112). 
A, B Imigragao dos nucleos secundarios em uma celula do escudo da alga e organizagao inicial de cistos por meio da formagao celular livre 
(ver 2.2.3.6; 30x). C, D Microtubulos visiveis indiretamente por imunofluorescencia; no centra de cada figura, observa-se urn nucleo (C, 350x; 
D, 235x). E, F Localizagao correspondente de microfilamentos de actina na formagao de cistos; no aumento maior (F), sao visiveis filamentos 
individuals (E, 60x; F, 235x). G Microfilamentos de actina em celulas epidermicas vivas de Arabidopsis thaliana, visiveis ao microscopio de 
fluorescencia por meio de marcagao indireta de uma protefna de ligagao a actina (Kost e colaboradores, 1998) fusionada com GFP (630x). 
H Decomposigao dos microfilamentos em epiderme celula de urn catafilo de cebola atraves da citocalasina, marcagao ao microscopio de 
fluorescencia com faloidina-rodamina (FI 400x). (A-F segundo D. Menzel; FI segundo FI. Quader.) 





Tratado de Botanica de Strasburger 53 



20nm 


Figura 2-11 Microfilamento de actina. Os monomeros globulares 
de actina (elipsoides) se agregam em forma helicoidal, com apro- 
ximadamente duas moleculas por volta. Isto confere ao microfila¬ 
mento a aparencia de uma helice dupla ingreme com urn periodo 
de apenas 40 nm. 


na livres, presentes na maioria das celulas, tern liga^ao a 
GTP, apos agrega^ao a GDP - corespondente as relates 
analogas em actina-G/actina-F com respeito a liga^ao 
ATP/ADP. 

Os sitios de nuclea^ao dos microtubulos na celula sao 
conhecidos como centros organizadores de microtubu¬ 
los (MTOC, microtubules organizing centers). Como eles 
atuam principalmente nos corpos basais de flagelos (eles 
correspondem aos centriolos, ver 2 . 2 . 2 .3), as duas regioes 
polares do fuso de divisao nuclear (Quadro 2 - 2 ), alem 
de determinadas regioes de membranas. Como os mi- 
crofilamentos, cada microtubulo possui igualmente uma 
extremidade (+) e uma (-), que se manifesta tambem na 
orienta^ao uniforme dos heterodimeros de tubulina ao 
longo de cada um dos microtubulo. Porem, ao contrario 
dos microfilamentos, nos microtubulos a extremidade 
(-) se fixa no MTOC e a extremidade (+) cresce afastada 
dele. Os tipos de forma^ao moldados como helices curtas 
para esquerda (sitios de nuclea^ao) dos novos microtubu¬ 
los no MTOC consistem de varias proteinas especificas e 
contem um terceiro isotipo de tubulina: a 7 -tubulina. A 
extremidade (-) do microtubulo e sua extremidade a, ao 
passo que, a extremidade (+) corresponde a extremidade 
(3. Nas plantas superiores, a 7 -tubulina esta associada nao 
apenas aos sitios de nuclea^ao dos microtubulos, os cha- 
mados complexos em anel de 7 -tubulina; ela e encontrada 
com frequencia ao longo dos microtubulos completos e 
tambem junto as endomembranas (por exemplo, junto a 
membrana nuclear externa). 

Excetuando a disponibilidade de heterodimeros de 
tubulina e de GTP, a velocidade e a magnitude do alon- 
gamento de microtubulos dependem de varios fatores 
e podem ser governadas por eles. Assim, a agrega^ao de 
tubulina so ocorre sob concentrates de calcio abaixo de 
10 ’ 7 M. Nas celulas vivas, principalmente diferentes fatores 
proteicos exercem um papel importante. Resumidamen- 
te, eles sao identificados como proteinas associadas aos 
microtubulos (MAP, mikrotubuliassoziierte proteine ). 
Existem duas classes dessas proteinas: o fator-T (fator tau, 
55-65 kDa), que e incorporado aos microtubulos, e as 
MAPs com massa molecular elevada (250-350 kDa), que 
normalmente distam dos microtubulos como bravos late¬ 
rals de 30 nm de comprimento e podem atuar como pon¬ 
tes entre eles e membranas (por exemplo). Algumas dessas 



Figura 2-12 Tubulina e microtubulos. A Heterodimeros de 
a-tubulina e p-tubulina globulares (claro/escuro; cada um de apro- 
ximadamente 50 kDa, 4 nm de diametro) estao alinhados em fileiras 
longitudinals, os protofilamentos. 0 microtubulo cilindrico oco e for- 
mado por 13 protofilamentos. Os heterodimeros dos protofilamen¬ 
tos vizinhos sao deslocados entre si, de modo que resulta uma es- 
trutura helicoidal plana. Na chamada borda (a frente, no esquema), 
as unidades de a-tubulina nao se localizam junto as de a-tubulina 
e as de p-tubulina junto as de p-tubulina, como de costume, mas 
sim as unidades de a-tubulina ficam junto as de p-tubulina. B Mi¬ 
crotubulos da banana (Musa paradisiaca ) em contraste negativo. 
C Cortes transversals de microtubulos de uma banda pre-profase 
(Figura 2-13B), de celula embrionaria da coifa de raiz de cebola; 13 
protofilamentos parcialmente reconheciveis (B, C: 0,1 pm). (ME - B 
segundo I. Dorr; C segundo H. Falk.) 


MAPs com massa molecular elevada sao enzimas, poden- 
do fosforilar proteinas, por exemplo, ou sao ATPases. Di- 
neina e cinesina sao as mais importantes dessas ATPases 
(ver se^ao seguinte). 

Como nos microfilamentos, a forma^ao e a dissocia^ao de mi¬ 
crotubulos tambem podem ser influenciadas experimentalmente 
por drogas especificas. A droga conhecida ha mais tempo e a col- 
chicina, um alcaloide do colquico (Colchicum autumnale). Ela se 
liga a p-tubulina dos heterodimeros de tubulina livres e bloqueia 
sua incorpora^ao aos microtubulos. Para dissocia^ao experimen¬ 
tal de microtubulos vegetais sao empregados herbicidas mais po- 
tentes e especificos, como o orizalin e o amiprofosmetil (APM). 
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Figura 2-13 Modificagoes do arranjo dos microtubulos, antes do comego de uma mitose em celulas do meristema de raiz. A Interfase. B 
Formagao da banda pre-profase, antes do ingresso na profase. Sua posigao marca o futuro equador do fuso e o nivel da divisao celular. C 
Profase tardia. (Segundo M.C. Ledbetter.) 


O taxol, um alcaloide do teixo ( Taxus , Figura 5-121), tem efeito 
contrario. Ele estabiliza microtubulos e, com isso, diminui o pool 
de heterodimeros livres. 

Os microtubulos da mesma celula muitas vezes tem estabi- 
lidades diferentes, distinguindo-se microtubulos “estaveis e “la¬ 
bels”. Sob influencia da colchicina, os microtubulos labeis se de- 
sagregam (por exemplo, do fuso de divisao nuclear), mas nao os 
microtubulos estaveis de flagelos. Enquanto os microtubulos de 
flagelos se mantem, mesmo em temperaturas baixas e sob fixa- 
gao com tetroxido de osmio, os microtubulos labeis desaparecem 
nas duas situagoes. A ampla distribuigao de microtubulos do tipo 
labil so pode ser comprovada apos introdugao da fixagao com 
glutardialdeido na microscopia eletronica. A estabilidade distin- 
ta dos microtubulos se baseia supostamente em diferentes isoti- 
pos de tubulina (em Arabidopsis , 9 a-tubulinas e 6 (3-tubulinas) 
e/ou proteinas acompanhantes especificas. 

Em muitas celulas, ocorrem modelos estruturais comple¬ 
xes de microtubulos, as vezes com fungoes limitadas no 
tempo, em outros casos como formagoes duradouras. 

O exemplo mais conhecido dessas estruturas funcio- 
nais e o fuso de divisao nuclear (Quadro 2-2). Todavia, ele 
nao aparece apenas na mitose, mas tambem durante as 
fases restantes do ciclo celular das celulas de plantas su- 
periores, frequentemente com arranjos ou deslocamentos 
caracteristicos de microtubulos (ciclo dos microtubulos, 
Figura 2-13). Na interfase, os microtubulos estao locali- 
zados em geral no plasma cortical abaixo da membrana 
celular. Nesse local, eles desempenham um papel impor- 
tante na configuragao da parede celular (orientagao de 
microfibrilas de celulose; distingao da membrana celular 


em relagao a parede celular, para formagoes restritas de 
parede secundaria, como na diferenciagao de elementos 
de vaso helicoidais, comparar Figuras 2-73C e 3-24E) e em 
processos morfogeneticos. 

Modelos proeminentes de microtubulos estaveis sao 
encontrados nos protistas sem paredes e espermatozoides, 
onde eles se relacionam com a rigidez das formas de celu¬ 
las caracteristicas e/ou da ancoragem do aparelho flagelar. 

Nas celulas de vertebrados, ao lado de microfilamen- 
tos de actina e microtubulos, encontram-se tambem ou¬ 
tros elementos de citoesqueleto em forma de filamentos, 
cujo diametro se situa em torno de 10 nm. Esse valor fica 
entre o dos microtubulos (25 nm) e o dos microfilamentos 
(6 nm), razao pela qual eles sao chamados de filamentos 
intermediaries (FI; filamentos de 10 nm). Em celulas de 
mamiferos, eles podem formar redes de filamentos, em 
parte bastante densas e estendidas. Eles se distinguem por 
serem insoluveis - exceto em solugao de ureia concentra- 
da. Os FI sao feixes proteicos lineares. Ate agora, sao co- 
nhecidas seis subfamilias; cerca de 40 diferentes proteinas 
de FI sao homologos sequenciais. (Nesse grupo estao tam¬ 
bem as laminas nucleares, ver 2.2.3.4.) 

2.2.2.2 Proteinas motoras e fenomenos de 
movimentos celulares 

O citoesqueleto tem uma participagao decisiva nos pro¬ 
cessos de movimentos celulares (contratilidade e mobi- 
lidade). Por um lado, ha diregoes de movimentos, como 





























Tratado de Botanica de Strasburger 55 


uma rede de ferrovias ou uma rede de rodovias. Por outro 
lado, de acordo com o principio de Newton (igualdade 
numerica de agao e reagao), cada elemento gerador de for- 
9 a necessita de um contraforte (comparar musculatura e 
esqueleto). Na celula, existem ATPases especificas como 
transformadoras quimiomecanicas de energia (molecu- 
las motoras), que mediante hidrolise de ATP convertem 
a energia liberada em mudangas de conformagao e, com 
isso, em movimentos e, neste sentido, cooperam direta- 
mente com os elementos do citoesqueleto. Nos eucariotos, 
em correspondence a ambos os componentes principals 
do citoesqueleto, estao distribuidos dois desses sistemas: 
o sistema de actomiosina e o sistema de microtubulos-di- 
neina/cinesina. 

A miosina (do grego, myon - musculo) acompanha 
a actina na produgao de formas tragao e de impulso no 
plasma fundamental. Ela e uma ATPase complexa, ativa- 
da pela actina. A miosina foi estudada em musculos de 
vertebrados e de insetos. A miosina II, que nesses muscu¬ 
los ocorre em grande quantidade, possui uma estrutura 
quaternaria (470 kDa) de duas cadeias longas paralelas, 
“pesadas”, e quatro mais curtas, “leves” (Figura 2-14A, B). 
A particula fortemente anisometrica tern uma longa re- 
giao da cauda de a-helice e dois N-terminais, segmentos 
globulares da cabega. Estes sao identicos e operam em 
processos de contragao, independentes entre si. Neles es¬ 
tao localizados os sitios de ligagao a actina e a atividade 
de ATPase; as cadeias leves de ligagao ao Ca 2+ sao vizi- 
nhas. Por meio dos dominios da cauda, miosina II agre- 
ga as fibras musculares estriadas filamentos de miosina 
estaveis. Havendo uma concentragao de Ca 2+ suficien- 
temente alta, as duas cabegas da miosina se prendem a 
um filamento de actina, e sao liberados os produtos da 
clivagem de ATP ja ocorrida. Isto provoca uma drasti- 
ca mudanga de conformagao da miosina, a cabega vira e 
desloca o microfilamento em cerca de 10 nm. Com uma 
nova acumulagao de ATP, a ligagao a actina e desfeita e, 
sob clivagem de ATP, a cabega retorna a posigao origi¬ 
nal. Por ocasiao da contragao muscular, esses processos 
se repetem ciclicamente e actina e miosina se deslocam 
uma contra outra. O sistema de dois componentes, por- 
tanto, nao atua no sentido de que os proprios filamentos 
se encurtem, mas sim que eles se desloquem. Este mo- 
delo de filamentos deslizantes (sliding filament-modell), 
em principio, e valido tambem para o sistema microtu- 
bulos-dineina/cinesina. 

Por meio de comparagoes de sequencias e ensaios de mobilidade 
(ragoes proteicas sao testadas sobre sua capacidade de desenca- 
dear movimentos em filamentos de actina isolados), nos ultimos 
anos foram encontradas varias miosinas, que em parte divergem 
da miosina II de celulas musculares. Isto vale principalmen- 
te para miosinas vegetais, as quais sao acrescentadas as classes 
VIII, XI e XII da superfamilia das miosinas (Figura 2-14C-E). 
Seu modo de agao e semelhante ao da miosina II. Na verdade, 
suas regioes da cauda nao formam filamentos de miosina (eles 
existem apenas em celulas musculares); ao contrario, elas se 


prendem diretamente a membranas ou vesiculas ou outras es- 
truturas celulares (exceto microtubulos). As corrente plasmatica 
e os deslocamentos de cloroplastos em geral sao efetuados pelo 
sistema de actomiosina. 



Figura 2-14 Moleculas motoras. A Miosina II, de musculos de ma- 
miferos, e a molecula motora conhecida ha mais tempo e melhor 
estudada. Atraves da tripsina (T, uma proteinase), ela e dividida 
em duas partes: cabega e cauda. Papaina (P) decompoe a parte da 
cabega em dominios globulares N-terminais das cadeias pesadas 
de miosina com locais de ligagao a actina e atividade de ATPase e 
uma porgao do pescogo, com 0 qual as cadeias leves estao asso- 
ciadas (nao apresentadas aqui). As porgoes do pescogo e da cauda 
sao dominios estendidos de a-helice. Os sitios de ataque de T e 
P situam-se em partes frouxas da estrutura secundaria, nas quais 
as partfculas de miosina podem dobrar (como em articulagoes). 0 
movimento recfproco de filamentos de actina e miosina se baseia na 
torgao da articulagao em P. B Estrutura dos domfnios de miosina II. 
As unidades globulares nas porgoes dos pescogos correspondem as 
cadeias leves (como tambem em C-E). C-E Miosinas de celulas vege¬ 
tais: miosinas da classe-XI e da classe-VIII de girassol e Arabidopsis 
thaliana , respectivamente; E miosina da classe-XI I de Acetabularia 
(alga verde, sifonal). F Cinesina; as duas cadeias a formam, nas 
suas extremidades-amino (a direita), domfnios globulares com ati¬ 
vidade de ATPase e locais de ligagao a tubulina; duas cadeias leves 
estao posicionadas nos C-terminais. Miosinas da classe-ll tern 160 
nm de comprimento; tetrameros de cinesina tern mais ou menos a 
metade desse comprimento. (B-E segundo D. Menzel.) 
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Em contraposi^ao ao sistema de actomiosina, nos mo- 
vimentos dependentes de microtubulos existem duas 
classes diferentes de proteinas motoras: dineina e cine- 
sina (do grego, dynamis = for^a e kinesis = movimento). 
A dineina e um complexo de massa molecular elevada, 
proeminente sobretudo em flagelos e dlios (ver a se$ao 
seguinte). Porem, como “dineina citoplasmatica” com 
estrutura mais simples, ela tern uma distribui<;ao geral 
tambem em celulas nao flageladas. Ela atua junto com 
dinactina, uma outra proteina grande do complexo da 
dinamina, e ainda outras proteinas companheiras, al¬ 
ternates dxe caso para caso. Os movimentos mediados 
por dineina ocorrem sempre na dire^ao da extremidade 
(-) dos microtubulos que funcionam como contraforte/ 
trilha: dineinas sao motores (-). As cinesinas, ao con- 
trario, sao em geral motores (+). (Atuam como motores 
(-) apenas representantes da superfamilia das cinesinas 
com estrutura um pouco divergente, nos quais o do- 
minio motor se fixa do carboxila-terminal em vez do 
amino-terminal.) Elas foram descobertas nos apendices 
axiais de celulas nervosas. Entretanto, sua ocorrencia 
esta bem documentada tambem em vegetais. Em sua 
forma molecular (Figura 2-14F), elas se assemelham as 
miosinas, que sao igualmente motores (+) (apenas nos 
microfilamentos de actina). Embora as cinesinas nao 
tenham parentesco sequencial com as miosinas, a estru¬ 
tura tridimensional dos dominios motores e semelhante 
em ambos os casos. 

Os movimentos celulares se realizam em alguns 
casos sem os sistemas descritos. Assim, o mero alon- 
gamento ou encurtamento de microfilamentos ou mi¬ 
crotubulos pode provocar deslocamentos de organelas 
ou mudan^a de forma. Um mecanismo totalmente di¬ 
vergente, baseado em outros componentes moleculares 
bem diferentes, e o seguinte: o pedunculo das vorticelas 
unicelulares (ciliados sesseis) se contrai de repente por 
contato do corpo celular. Neste caso, um cordao central 
no pedunculo, o espasmonema, assume a forma de pa- 
rafuso piano (Figura 2-15). O espasmonema consiste 
na fosfoproteina de massa molecular baixa (cerca de 20 
kDa), pertencente a familia das centrinas (espasmina, 
caltractina). Ela altera sua conforma^ao - e, com isso, 
a forma do espasmonema - por liga^ao com ions de 
calcio. Nesta situa<;ao, o ATP nao e clivado. Entretanto, 
para retirar Ca 2+ apos a contra^ao e estender de novo o 
espasmonema, e necessario um processo mais lento. Em 
sua sequencia de aminoacidos, as centrinas sao aparen- 
tadas com a calmodulina (proteina de liga^ao ao calcio). 
Com auxilio de anticorpos especificos, a centrina pode 
ser comprovada em muitos eucitos, inclusive em plantas 
superiores. Ela esta associada a corpos basais e centri- 
olos, bem como a estruturas de ancoragem de flagelos 
(raizes de flagelos, ver 2.2.2.3). Nas divisoes celulares, 
ela se encontra tambem no centroplasma e no fragmo- 
plasto (ver 2.2.3.6). Nao se conhecem ainda quais as 
fun<;6es que ela exerce. 



Figura 2-15 Os espasmonema contratil de Vorticella, a esquerda 
com pedunculo estendido. Apos estimulo, espasmonema e pe¬ 
dunculo encurtam, tomando a forma de parafuso. (420x; Segundo 
P. Sitte.) 


2.2.2.3 Flagelos e centrfolos 

Onde existirem flagelos em eucariotos, sua estrutura in¬ 
terna e essencialmente igual. Trata-se de uma das estrutu¬ 
ras celulares mais conservadas. 

Os dlios, distribuidos em animais e humanos, tambem exibem 
em principio uma ultraestrutura igual. Os dlios sao mais cur- 
tos que os flagelos e sempre ocorrem em grande numero (celu¬ 
las epiteliais vibratorias; unicelulares: ciliados). As organelas de 
locomo^ao analogas, os flagelos (do latim, flagellum = chicote, 
flagelo) das bacterias, tern uma estrutura totalmente diferente e 
funcionam tambem de maneira distinta (ver 2.3.2). 

No corte transversal do flagelo distingue-se uma disposi- 
$ao caracteristica de 20 microtubulos (Figura 2-16). Ela e 
conhecida como padrao 9 + 2. Dois tubulos centrais iso- 
lados (singuletes) sao envolvidos simetricamente por um 
cilindro de 9 pares de tubulos (dupletes). Os dupletes nao 
tern uma orienta^ao tangencial exata: o tubulo A apre- 
senta localiza^ao um pouco mais interna do que o tubulo 
B. Apenas o tubulo A e composto de 13 protofilamentos. 
O tubulo B, que apresenta um diametro maior, com 11 
protofilamentos se junta lateralmente ao tubulo A e com- 
partilha 4 desses protofilamentos, tornando-se tambem 
um tubo completo (porem nao cilindrico). Singuletes e 
dupletes, junto com varias outras proteinas, formam o 
citoesqueleto complexo dos flagelos (Figura 2-17). Junto 
com dineina como molecula motora, ele provoca o ba- 
timento flagelar. A estrutura completa movel, que, com 
um diametro de 200 nm atravessa longitudinalmente o 
flagelo, e denominada axonema (do grego, axon = eixo 
e nema = fio). 
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Figura 2-16 Flagelo de Scourfieldia caeca, um flagelado verde: a esquerda, em vista transversal; a direita, base do flagelo, com corpo basal 
visto longitudinalmente. Os singuletes centrais, que nao apresentam corpos basais, comegam somente 100 nm alem da placa. Em corte 
transversal, reconhecem-se os bragos de dinefna e raios (0,1 pm). - CB, corpo basal; seta: placa basal na transigao do corpo basal para 
flagelo. (ME segundo M. Melkonian.) 


A dineina do flagelo e uma ATPase muito complexa, ativada 
por tubulina. A dineina dos chamados bragos externos pos- 
sui, por exemplo, uma massa de particula de apenas 2 MDa 
e consiste de cerca de 12 protomeros diferentes. Ao ME, ela 
mostra-se como uma estrutura multiarticulada. Os bragos de 
dineina, que partem dos tubulos A e chegam aos tubulos B vi- 
zinhos, podem passar pelos dupletes vizinhos - aqui tambem 
vale o modelo de filamentos deslizantes. Os raios e as pontes 
de nexina convertem os deslocamentos longitudinais resultan- 
tes no interior do axonema nos caracteristicos movimentos de 
torgao dos flagelos. 

A superfkie dos flagelos e modificada em muitos orga- 
nismos. Os flagelos barbulados sao densamente cobertos de 
mastigonemas filamentosos, tornando seu atrito na agua maior 
(Figuras 10-21A-C e 10-98F; do grego, mtistix = flagelo). Os mas¬ 
tigonemas sao produzidos no complexo de Golgi como secregao 
moldada e chegam as superficies dos flagelos mediante exocitose 
dirigida. Os flagelos do tipo chicote sao caracterizados por uma 
zona apical delgada e alongada, na qual apenas os 2 microtubulos 
do singulete se sobressaem. 

Cada flagelo esta ancorado no citoplasma cortical com um 
corpo basal, um cilindro curto de 9 tripletes de microtu¬ 
bulos (tubulos A, B e C); nao ha singuletes centrais (Fi¬ 
guras 2-16 e 2-18). O corpo basal esta orientado perpen- 
dicularmente a superficie celular. Na origem dos flagelos, 
ele funciona como centro de formagao, do qual o flagelo 
cresce. Na zona de transigao entre corpo basal e haste do 
flagelo terminam os tubulos C e comega os dois singuletes. 
Os tubulos A e B do corpo basal continuam nos 9 dupletes 
do axonema. Portanto, os corpos basais tern (tambem) a 
fungao de MTOCs, e as extremidades (+) dos microtubu¬ 
los situam-se na extremidade livre do flagelo. 

A estrutura do corpo basal e identica a de centriolos. 
Em geral, eles se apresentam aos pares. Quando presen- 
tes, os pares de centriolos ocupam os polos do fuso da 
divisao nuclear. 



Figura 2-17 Esquema da ultraestrutura de um flagelo de eucario- 
to. Os dois microtubulos centrais (singuletes) sao envolvidos por 
uma bainha helicoidal, com a qual os dupletes estao ligados por 
meio de raios elasticos. 0 microtubulo A (claro) de cada duplete 
esta ligado frouxamente com o microtubulo B (escuro) do duple¬ 
te vizinho, por meio de bragos proteicos elasticos (nexina). Alem 
disso, todo o microtubulo A porta bragos internos e externos de 
dinefna. A numeragao dos dupletes comega no nfvel de simetria 
do singulete com 1 e circula em diregao dos bragos de dinefna 
(partir da base do flagelo para a extremidade livre, no sentido ho- 
rario). Para melhor clareza, foram desenhados apenas 7 dupletes; 
a lacuna - dupletes 2 e 3 - esta caracterizada pela interrupgao do 
cfrculo, que marca a posigao da membrana plasmatica. (Segundo 
P. Satir.) 
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Figura 2-18 Corpo basal de Scourfieldia, transversalmente. Nos 
tripletes de microtubulos, sao distingufveis parcialmente protofila- 
mentos, em corte transversal. Apenas os microtubulos mais inter- 
nos do triplete (A) estao completos; os dois microtubulos (B e C) po- 
sicionados obliquamente para fora tern forma de calha e possuem 
alguns protofilamentos em comum com o proximo microtubulo 
interno. Os microtubulos C terminam na placa basal, A e B conti- 
nuam nos dupletes do axonema do flagelo (0,1 pm). (ME segundo 
M. Melkkonian.) 

Os corpos basais ou centriolos nao nascem por divi¬ 
sao dos seus iguais, mas sim sao novamente formados de 
cada vez. Na verdade, isso acontece muitas vezes na vi- 
zinhanga imediata de um corpo basal/centriolo, do qual 
parte uma agao indutora. Os corpos basais de pteridofitas 
altamente desenvolvidas e de gimnospermas, que ainda 
produzem espermatozoides flagelados (em alguns casos, 
com mais de 1.000 flagelos por celula), originam-se em 
uma regiao esferica com citoplasma condensado, o ble- 
faroplasto (do grego, blepharon = pestana; Figura 2-19). 
Os blefaroplastos representam uma forma estruturada do 
centroplasma (centrossomo), de uma zona plasmatica 
nao definida estruturalmente, a qual atua como MTOC e 
organiza os polos do fuso da divisao nuclear nas plantas 
floriferas sem centriolo, por exemplo. 

2.2.3 Nucleo 


A informagao genetica de todas as celulas - de protoci- 
tos e eucitos - esta cifrada na sequencia de nucleotideos 
de moleculas de DNA. Nos eucitos, o DNA e encontrado 
em mitocondrias e plastidios, mas sobretudo no nucleo. 
Ele e o compartimento principal para armazenamento 
e multiplicagao (replicagao) de DNA, bem como para a 
sintese (transcrigao) e amadurecimento (processamen- 
to) de RNA. Todos esses processos ocorrem no cario- 
plasma (nucleoplasma), que e limitado do citoplasma 
circundante pelo envoltorio nuclear (do ingles, nuclear 
envelope ), constituido de duas camadas. Ele corresponde 
a uma cisterna de RE esferica oca e, como caracteristica 



Figura 2-19 Reorganizagao de centriolos/corpos basais durante a 
microsporogense de Marsilea, uma samambaia aquatica. A-C Em 
partes plasmaticas condensadas, nas proximidades do envoltorio 
nuclear, forma-se uma estrutura bissimetrica, da qual se originam 
dois blefaroplastos (coloridos). Estes se separam antes da proxima 
divisao nuclear (D) e ocupam os polos do fuso (E, F). De cada blefa- 
roplasto, resultam cerca de 150 corpos basais do espermatozoide 
flagelado. 0 processo global mostra que a estrutura complexa ca- 
racteristica de centriolos ou corpos basais pode se originar de novo. 
(Segundo P.K. Hepler.) 

especial, mostra varios complexos do poro, para o inter- 
cambio de macromoleculas entre nucleo e citoplasma. Os 
RNAm, RNAt e pre-ribossomos formados no nucleolo 
abandonam o nucleo atraves desses complexos do poro; 
proteinas especificas de nucleo penetram nele atraves dos 
complexos do poro (Figura 2-20; Figuras 6-9 e 6-17). No 
interior do nucleo nao se encontram membranas, mas 
por outro lado ha moleculas de DNA com extensoes 
de centimetros e decimetros (10-100 bilhoes de Da). A 
imprescindivel ordem funcional e estrutural e garanti- 
da por um tipo de esqueleto nuclear, a matriz nuclear. 
Nesse gel de proteinas estruturais, o complexo de deso- 
xirribonucleoproteina (complexo DNP) - a cromatina 
- esta distribuido. As histonas basicas, como proteinas 
acompanhantes imediatas do DNA, exercem um papel 
dominante na cromatina. A cromatina ocorre em dife- 
rentes graus de compactagao (graus de condensagao). A 
cromatina ativa em termos de replicagao ou transcrigao 
e descondensada no nucleo (eucromatina). Os “cromo- 
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Figura 2-20 0 “dogma central” da biologia molecular significa que 
o fluxo de informagoes na celula vai do DNA para as proteinas, pas- 
sando pelo RNA: “DNA faz RNA faz protemas”. Porem, o DNA nao 
serve apenas como matriz para a sintese de RNA (transcrigao, 2), 
mas instrui tambem sua propria multiplicagao (replicagao, 1). Do 
RNA, e possfvel uma inequivoca transcrigao reversa em sequencias 
de DNA (3, praticada, entre outros, por virus-RNA, que incorporam 
seu genoma ao DNA da celula hospedeira). Em eucitos, esses pro- 
cessos e o processamento de RNA recem formado (4) ocorrem no 
interior do envoltorio nuclear atravessado por complexos do poro. 
Os RNA formados e processados no nucleo, quando no citoplasma, 
tornam-se ativos na sintese de protemas ao nivel de ribossomos 
(tradugao, 5). Como enzimas, muitas protemas governam o meta- 
bolismo de materia e de energia da celula ( 6 ); outras migram para o 
nucleo (7), onde colaboram na replicagao e transcrigao, por exem- 
plo, ou assumem fungoes importantes como protemas companhei- 
ras de DNA. 


centros” especialmente compactados, ao contrario, sao 
muito condensados e inativos geneticamente (hetero- 
cromatina). O mesmo vale para os cromossomos com- 
pactos durante as divisoes nucleares. A ativagao genica 
como condigao para a transcrigao e alcangada para de- 
terminadas sequencias de DNA, por meio de diferentes 
proteinas nao histonas (NHPr) e principalmente atraves 
de fatores de transcrigao (FT). Diferentes padroes de ex- 
pressao genica e ativagao genica condicionam a diferen- 
ciagao das celulas dos tecidos em organismos multicelu- 
lares (expressao genica diferencial). 

Os componentes estruturais moleculares e supramo- 
leculares do nucleo, na maioria, sao estruturas funcionais 
nao duradouras. O envoltorio nuclear e os nucleolos, por 
exemplo, se desfazem nos estagios iniciais da divisao nu¬ 
clear e sao formados de novo somente na sua fase final. O 
esqueleto nuclear tambem se mostra como uma estrutura 
dinamica, seus componentes moleculares mudam no ci- 
clo celular, a sequencia caracteristica de estados entre e 
durante as divisoes do nucleo e da celula. Sob condigoes 
normais, o DNA e o unico componente nuclear que - uma 
vez originado por replicagao - nao esta sujeito a reorgani- 
zagao ou a decomposigao. 


2.2.3.1 Cromatina 

A maior parte do DNA nuclear e complexada com histo¬ 
nas. As histonas tern uma distribuigao geral nos eucario- 
tos. (Uma excegao e observada nos dinoflagelados (Figura 
10-80), cuja cromatina mostra uma organizagao distinta. 
Em todos os outros aspectos, entretanto, esses organismos 
unicelulares sao eucariotos tipicos.) A razao de massa de 
histona/DNA e de mais ou menos 1 : 1. As histonas ocor¬ 
rem somente nas celulas vivas ligadas ao DNA. Elas sao 
sintetizadas de maneira sincronizada com o DNA na fase 
de replicagao do ciclo celular (fase S) no citoplasma e ime- 
diatamente transferidas para o nucleo. Como polianion, o 
DNA fortemente acido atrai, por meio de varios residuos 
de lisina e arginina, as moleculas de histona que, por sua 
vez, sao basicas (pH aproximadamente 12) e representam 
polications (Tabela 2-1). A ordem de H1-H4 obedece a 
partes decrescentes de lisina e crescentes de arginina. As 
histonas, especialmente H3 e H4, foram pouco alteradas 
na filogenese. Contudo, existem variagoes especificas de 
tecidos, que se baseiam parcialmente na ativagao dife¬ 
rencial de genes de histonas pouco divergentes entre si 
(isotipos) e parcialmente nas modificagoes reversiveis e 
pos-traducionais das moleculas de histona (acetilagoes ou 
fosforilagoes de aminoacidos individuais; ver 6.2.22). 

As quatro histonas H2A-H4, que possuem dimensoes 
e formas moleculares semelhantes, constituem estruturas 
quaternarias elipticas planas autoativas - tambem sem 
DNA. Nessas particulas com diametros de 10 nm e espes- 
sura de 5 nm existem duas moleculas de cada tipo de his¬ 
tona participante. Por isso, elas se denominam octameros 
de histonas e seus componentes sao histonas-nucleo (do 
ingles, core = nucleo). Um segmento piano de DNA com- 
preendendo 145 pb se enrola em torno do octamero de 
histonas, onde se situam tambem os N-terminais das mo¬ 
leculas de histonas (Figura 2-21), especialmente basicos. 
A helice dupla de DNA da apenas duas voltas em torno 
do octamero de histonas e, apos, se destina ao proximo. A 
porgao intermediaria de cerca de 60 pb de comprimento, 
conhecida como ligante (porgao de ligagao), e o sitio pre- 
ferido de ataque das endonucleases. Por isso, em tentativas 


Tabela 2-1 Resumo dos cinco tipos fundamentals de histonas 


Designagao 

Massa molecular 
(kDa) 

Forma molecular 

HI 

>24 

Dois apendices 
carregados positivamente 
(c-terminal e n-terminal) e 
domfnio central globular 

H2A 

-18,5 

Dominios globulares 

H2B 

-17 

n-terminais, com 

H3 

15,5 

acumulo de residuos de 

H4 

11,5 

aminoacidos basicos 

lateralmente distantes 
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de clivagem, originam-se complexos nucleos de histonas 
da massa da particula uniforme, os nucleossomos. Ao 
ME, a cromatina sem HI, bastante frouxa, mostra um “pa¬ 
drao de colar de perolas” tipico (Figura 2-22A). 

A imagem se modifica quando Hie acrescida. Essa 
histona (de massa molecular grande e menos conservada 
na evolugao) nao participa da formagao dos octameros 
de histonas ou, melhor, de nucleossomos. Contudo, me- 
diante uniao de sequencia especifica ao ligante de DNA 
e a octameros de histonas envolvidos por DNA, ela pode 
ligar nucleossomos, tornando-os muito proximos entre si. 
Por isso, Hie conhecida tambem como histona ligante. 
Ela efetua uma condensagao da cromatina, que se torna 
cada vez mais compacta com participagao crescente de HI 
(Figura 2-22B-D). Nesse sentido, inicialmente se formam 
nucleofilamentos (fibrilas elementares ou fibrilas basicas) 
com diametros transversais de 10 nm; apos a condensagao, 
surgem diferentes supraestruturas (por exemplo, solenoi- 
des, que sao estruturas helicoidais com seis nucleossomos 
por volta; do grego, solen = tubo), estruturas em zigueza- 
gue menos regulares ou granulos supranucleossomicos 
(nucleomeros). Por fim, origina-se uma estrutura fibrilar 
com cerca de 35 nm de espessura, a fibrila de cromati- 



Figura 2-22 Cromatina isolada de nucleos da cebola (Allium cepa ) (A, B) e da cevada (Hordeum vulgare) (C, D, ao ME de varredura). A Padrao 
de colar de perolas de cromatina expandida em potencia ionica baixa. B Estruturas supranucleossomicas em concentragoes salinas fisiologi- 
cas (100 mM NaCI). C Cromatina apos tratamento com proteinase K; junto ao DNAnu, sao visfveis nucleofilamentos e fibrilas de cromatina. D 
Apos curto tratamento com proteinase K, ressaltam-se em um cromossomo principalmente fibrilas de cromatina (0,2 pm). (ME: A, B segundo 
H. Zentgraf; imagens ao MEV segundo C; D segundo G. Wanner.) 



Figura 2-21 Nucleossomos, esquematicamente. A Padrao de colar 
de perolas: tres octameros de histonas (pontuados) envolvidos em 
espiral por helice dupla de DNA, unidos por ligantes de DNA; tragos 
transversais: pontos de ataque de micrococcus- nuclease. B Estrutu¬ 
ras supranucleossomicas, que se formam por intermediagao de hi 
(preto); a direita, nucleofilamento; a esquerda, fibrila de cromatina 
(hi nao esta marcada). (Segundo A. Worcel e C. Benyajati.) 
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Figura 2-23 Estrutura helicoidal de cromossomos de meiose, em 
Tradescantia virginiana (4.050x). (Segundo C.D. Darlington e L.F. La 
Cour.) 

na. Uma helice dupla de DNA contida em uma fibrila de 
cromatina, em forma estendida, seria 20 vezes mais longa. 

Graus mais elevados de compartimentaliza^ao da cro¬ 
matina ocorrem principalmente durante as divisoes nu- 
cleares. Diferentes proteinas nao histonas formam entao 
um esqueleto cromossomico filamentoso, do qual as fi- 
brilas de cromatina se distanciam como la^os laterais para 
todas as dire^oes. Assim se percebem os cromonemas, ja 
visiveis ao MO, com diametros transversais de 0,2 pm (ver 
2.23.7). O extremo da compartimentaliza^ao da cromati¬ 
na e alcan^ado finalmente mediante tor^ao nos cromosso¬ 
mos em metafase durante a mitose e, de modo mais acen- 
tuado, na meiose (Figuras 2-23, 2-24, 2-291 e 2-35F-H). 

Ao contrario da cromatina condensada inativa, a cromatina 
ativa exibe o maximo de descondensa^ao. Nas regioes corres- 
pondentes, as histonas sao modificadas por metila^ao, acetila^ao 
ou fosforila^ao, o que reduz sua afinidade ao DNA. Com isso, 
o proprio DNA se torna mais facilmente acessivel a fatores de 
transcri^ao e enzimas replicativas e transcritivas, mas tambem 
fica especialmente sensivel a DNase I. Em uma sequencia espe- 
dfica, os fatores de transcri^ao (FT) se ligam a zonas do DNA e 
iniciam sua transcri^ao (ver 6.2.2.2). 

2.2.3.2 Cromossomos e cariotipo 

A denomina^ao “cromossomo” (do grego, chroma = cor, devido a 
boa capacidade de Colorado dos cromossomos condensados) foi 
proposta pelo anatomista W. Waldeyer ha mais de 100 anos. Des- 
de que o DNA foi reconhecido como portador da informa^ao 
genetica, a denomina^ao e empregada, muitas vezes, para todas 
as estruturas portadoras de genes. Desse modo, usa-se o termo 


em plastidios e mitocondrias, em bacterias e ate em virus, em- 
bora aqui as histonas nao participem e faltem os ciclos de con- 
densa^ao/descondensa^ao caracteristicos. O conjunto de todos 
os genes ou das estruturas portadoras de genes de organismos e 
denominado genoma (do grego, genos = proveniencia, genero). 
Alem do genoma nuclear (nucleoma), nas celulas vegetais exis- 
tem ainda o plastoma (genoma dos plastidios) e o condroma 
(condrioma) das mitocondrias (ver 6.2.1), os quais sao menores 
do que o nucleoma (Figura 6-4). Hoje em dia, as dimensoes do 
genoma sao em geral descritas por meio da totalidade dos pares 
de bases do DNA (Tabela 6-2). 

Cariotipo e o conjunto de cromossomos dos represen- 
tantes de uma especie, que esta contido nos nucleos. Ele 
abrange a totalidade das caracteristicas cromossomicas ci- 
tologicamente reconheciveis (dimensao, forma e numero). 
O cariotipo e um atributo genetico, sistematico e filogene- 
tico especialmente importante. O numero dos conjuntos 
cromossomicos iguais em um nucleo determina seu grau 
de ploidia n. Os nucleos haploides tern apenas um conjun¬ 
to de cromossomos (1 n; do grego, haplos = simples). As 
celulas (e tecidos) somaticas sao predominantemente di- 
ploides (2 n) em pteridofitas e espermatofitas. Os nucleos 
extraordinariamente grandes sao geralmente poliploides; 
eles contem algumas - ate muitas - copias do conjunto de 
genes e do conjunto cromossomico da especie considera- 
da. Os nucleos tornados poliploides artificialmente tam¬ 
bem provocam aumentos celulares correspondentes. Por 
valor C entende-se a quantidade total de DNA do genoma 
haploide, representado em picogramas (1 pg = 10 12 g). O 
valor C da bacteria Escherichia coli e de 0,004, do tabaco e 
de 1,6, do milho e de 7,5 e de algumas especies de lirio fica 
acima de 30. 

Os cromossomos individuais de um conjunto cro¬ 
mossomico armazenam diferentes partes da informa^ao 
genetica e, na maioria das vezes, apresentam formas dis- 
tintas correspondentes (Figura 2-24). A representa^ao es- 
quematica do conjunto cromossomico haploide simples 
de uma especie de organismo e identificada pelas deno¬ 
minates cariograma ou idiograma (Figura 9-9; Quadro 
6-1C). A tipifica^ao do cariotipo se baseia no exame ao 
microscopio optico do estagio da divisao nuclear em que 
os cromossomos apresentam condensa^ao maxima (me¬ 
tafase, ver 2.2.3.5). Nesse sentido, as seguintes caracteris¬ 
ticas dos cromossomos tern importancia especial (Figura 
2-24): comprimento, posi^ao do centromero, existencia 
ou falta de uma regiao organizadora de nucleolo e seg- 
mento heterocromatico. O centromero (constri^ao pri- 
maria; do grego, kentron = ponto medio e meros = parte) 
e o local de estreitamento de um cromossomo, onde ele 
se encurva durante os deslocamentos dos cromossomos 
nas divisoes nucleares e em que se inserem os microtubu- 
los do fuso acromatico. Esses microtubulos terminam em 
uma estrutura multiestratificada plana ou semiesferica, 
que se insere lateralmente no centromero e e denominada 
cinetocoro (do grego, kinesis = movimento; choros = sitio, 
local). O centromero dispoe o cromossomo em dois bra- 
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Figura 2-24 Durante as divisoes nucleares, os cromossomos se 
destacam como unidades compactas (por exemplo, na metafase e 
na anafase da mitose). 0 conceito de “cromossomo” foi proposto 
originalmente para essas unidades. A Esquema de um cromosso¬ 
mo satelite (cromossomo SAT) com os dois telomeros, o centro- 
mero com os dois cinetocoros (sitios de insergao dos microtubu- 
los do aparato do fuso), as bandas de heterocromatina (regioes 
adicionais nos telomeros e no ambito do centromero), bem como 
a regiao organizadora do nucleolo (RON) caracteristica dos cro¬ 
mossomos satelites e um satelite heterocromatico. 0 cromosso¬ 
mo e dividido longitudinalmente em duas cromatides, que mais 
tarde se tornam cromossomos-filhos. B Cromossomos da anafase 
da cevada (Hordeum vulgare), numero cromossomico duplicado 
(2 n = 28), dois cromossomos SAT por conjunto; as quatro RON 
e os quatro satelites de ambos os conjuntos de cromossomos-fi¬ 
lhos sao bem distingufveis (1.880x). C Conjunto cromossomico 
de Anemone b/anda (2 n = 16); bandas heterocromaticas (fora do 
centromero) sao salientadas por coloragao (600x). (B, preparagao 
de R. Martin, imagem ao MEV segundo G. Wanner; C, imagem ao 
MO segundo D. Schweizer.) 


gos, cujos comprimentos relativos variam de semelhantes 
ate muito diferentes. A expressao numerica da relagao de 
comprimentos e indice centromerico (comprimento do 
brago curto do cromossomo dividido pelo comprimento 
total do cromossomo). 

Os telomeros sao formados nas extremidades dos 
cromossomos. Eles impedem a fusao de cromossomos, 
que ocorre, por exemplo, apos rupturas cromossomicas 
(ver 6.2.1.1). Proteinas espedficas podem realizar a jun- 
gao dos telomeros ao envoltorio nuclear. O DNA dos te¬ 
lomeros e caracterizado por sequencias moderadamente 
repetitivas. A replicagao desse DNA e efetuada por uma 
telomerase especial que contem RNA. 

Experimentos de microdigestao mostram que cada 
cromossomo possui apenas uma fita continua (duas fi- 
tas, apos a replicagao na fase S do ciclo celular) de DNA 
(modelo de fita simples). Depois que o sequenciamento 
de DNA se tornou possivel, numa sucessao cada vez mais 
rapida as sequencias totais de cromossomos e genomas 
inteiros se tornaram conhecidas. Com isso, atualmente 
podem ser esclarecidos muitos detalhes da organizagao 
sequencial da cromatina, como, por exemplo, a posigao 
relativa e a estrutura especial de sitios de partida da repli¬ 
cagao do DNA (origens), trechos de sequencias codifican- 
tes e nao codificantes, exons e introns ou sequencias re- 
guladoras e multiplas. Esses temas sao tratados nas segoes 
6.2.1 e 6.2.2 da parte sobre fisiologia. 

2.2.3.3 Nucleolos e pre-ribossomos 

Os nucleolos sao os sitios da biogenese dos ribossomos. 
Em microscopia optica, eles sao bem distinguiveis nos 
nucleos (com base na sua elevada densidade proteica), 
como estruturas densas e compactas. Cada nucleolo e 
atravessado por um segmento de DNA cromossomico, 
denominado regiao organizadora do nucleolo (RON), 
e e portador de genes repetitivos para os RNAr, com ex- 
cegao do 5S-RNAr. Os cromossomos com uma RON sao 
conhecidos como cromossomos satelites (cromossomos 
SAT). Na metafase, mesmo ao microscopio optico, a RON 
e identificavel como o local de estreitamento de um cro¬ 
mossomo (Figura 2-24A, B). Ela e designada constrigao 
secundaria (a primaria corresponde ao centromero). No 
conjunto cromossomico haploide, existe no minimo um 
cromossomo SAT (e em plantas geralmente um), de modo 
que o numero de nucleolos corresponde ao grau de ploi- 
dia: nucleos de celulas de tecidos diploides contem dois 
nucleolos, os nucleos triploides do tecido que nutre as se- 
mentes de angiospermas possuem tres. 

O DNAr e um exemplo de sequencias multiplas: numerosas uni¬ 
dades de transcrigao dispostas em tandem e separadas entre si 
por regioes intermediarias nao codificantes mais curtas (espa- 
gador). Cada unidade de transcrigao contem os genes para os 
RNAr “grandes” sempre na mesma ordem e e transcrita como 
um todo. O transcrito primario - o pre-RNAr - posteriormente 
e decomposto nos RNAr individuais e liberado das sequencias 
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laterals, residuos de ribose e bases sao parcialmente metilados. 
Para isso, o nucleolo dispoe de uma maquinaria de processamen- 
to propria, que difere daquela do restante do espaqo nuclear. 

O DNAr e livre de nucleossomos. Sua transcriqao se efetua 
por meio da RNA-polimerase I, permanente no nucleolo 
e pouco sensivel a amanitina. As moleculas da RNA-po¬ 
limerase I sao encadeadas nas unidades de transcriqao; 
cada unidade e transcrita de modo sincronizado cerca de 
100 vezes. Acresce-se a isso uma expressiva repetiqao dos 
genes de RNAr. Nas plantas superiores, foram alcanqados 
graus extremos de repetiqao (no trigo ate 15.000 copias 
por nucleo, na abobora ate 20.000, no milho ate 23.000). 
Isso e a expressao de uma realidade, segundo a qual a de- 
manda de ribossomos e enorme, especialmente em celulas 
em crescimento. Os ribossomos tern uma existencia de 
apenas poucas horas, razao pela qual o estoque de ribosso¬ 
mos dessas celulas deve ser permanentemente renovado. 
O tamanho dos nucleolos corresponde a intensidade da 
sintese de proteinas em uma celula. Nas celulas onde nao 
ha sintese de proteinas (por exemplo, celulas generativas 
de tubos polinicos), os nucleos content apenas nucleolos 
pequenos ou simplesmente nao existem nucleolos. 

Com o crescente grau de amadurecimento dos trans- 
critos, juntam-se tambem proteinas dos ribossomos, ate 
que finalmente os pre-ribossomos prontos se desligam 
como precursores imediatos das unidades ribossomicas 
grandes e pequenas e sao transportados para o citoplasma 
atraves dos complexos do poro. 

A sequencia temporal desses fenomenos se reflete na 
estrutura dos nucleolos (Figura 2-25). Existem tres zo- 
nas distintas: o DNAr da RON atravessa o nucleolo de 
maneira tortuosa e e envolvido por material filamentoso 
frouxo (centros fibrilares); esses centros sao os sitios da 
transcriqao. Para o exterior, o material filamentoso se tor- 
na compacto, constituindo zonas fibrilares densas onde 
se da o processamento. Por fim, a periferia do nucleolo e 
formada por uma zona granular, na qual se acumulam 
pre-ribossomos. 

2.2.3.4 Matriz nuclear e envoltorio nuclear 

Se os envoltorios nucleares de nucleos isolados forem 
destruidos por detergentes e todas as proteinas soluveis 
retiradas com cuidado, apos a clivagem pela nuclease 
permanece uma estrutura frouxa, semelhante a um gel, 
que em forma e tamanho ainda corresponde ao nucleo 
original. Essa matriz nuclear (esqueleto nuclear) con- 
siste em uma mistura de diferentes proteinas. As regioes 
cromossomicas participates da replicaqao ou transcri- 
qao estao intimamente ligadas a essa matriz. O mesmo 
vale para enzimas da replicaqao de DNA e para RNA-po- 
limerases. Elas se fixam ao esqueleto nuclear e atraem o 
DNA. Por imunomicroscopia pode ser mostrado que a 
transcriqao e o processamento estao concentrados em 
determinados locais do espaqo nuclear. O proprio DNA 



Figura 2-25 Nucleolo no nucleo de uma celula do meristema da raiz 
de cebola (Allium cepa). Os sitios de passagem da regiao organizado- 
ra do nucleolo do cromossomo SAT (*) sao envolvidos por material 
fibrilar adensado. 0 cromossomo content os transcritos primarios, 
enquanto os pre-ribossomos estao acumulados na zona externa gra¬ 
nular (1 pm). - Cr, Cromatina. (Imagem ao ME segundo H. Falk.) 

possui, em intervalos determinados, sequencias de jun- 
qao para a matriz nuclear, e forma entre elas voltas como 
pontos de fixaqao, que se comportam como DNA circu¬ 
lar - apesar da linearidade do DNA cromossomico. Em 
cada um desses circulos, a transcriqao ou a replicaqao po- 
dem ser reguladas, independente de voltas vizinhas do 
mesmo cromossomo. 

No interior do envoltorio nuclear, a matriz nuclear se condensa 
em lamina nuclear, que so e encontrada em nucleos de celulas 
animais, pois nas celulas vegetais faltam todos os filamentos 
intermediaries. A lamina nuclear e formada por proteinas ca- 
racteristicas, as lamininas. O colapso do envoltorio nuclear du¬ 
rante as divisoes nucleares e iniciado por intensa fosforilaqao da 
laminina. A reestruturaqao do envoltorio nuclear na formaqao 
dos nucleos-filhos, ao contrario, esta ligada a desfosforilaqao da 
laminina. O esqueleto nuclear restante tambem se dissolve, em 
parte, durante as divisoes nucleares; nos cromossomos compac- 
tos, e possivel constatar ainda apenas um esqueleto cromosso¬ 
mico de composiqao sensivelmente mais simples. 
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Figura 2-26 Complexos do poro do envoltorio nuclear. A Envoltorio 
nuclear da cebola (Allium cepa), por criofratura (1 pm). B Modelo da 
ultraestrutura de um complexo do poro. Na cisterna perinuclear se 
localiza o anel externo que, junto com o anel nuclear e o anel cito- 
plasmatico, sustenta os raios. As regioes entre os raios sao vedadas 
mediante material amorfo. 0 anel citoplasmatico porta oito partf- 
culas, das quais se erguem filamentos para o citoplasma. Os raios 
sustentam uma estrutura central tubular (granulo central) sobre o 
raio interno. Atraves dela sao conduzidas as diferentes particulas 
que sao trocadas entre o nucleo e o citoplasma. (A, imagem ao ME 
segundo V. Speth.) 

Em muitos locais, o envoltorio nuclear se prende dire- 
tamente as cisternas de RE e porta ribossomos no seu 


lado externo. Com isso, ele apresenta-se como parte do 
RE que, sem duvida, caracteriza-se por estar em posiqao 
especial entre carioplasma e citoplasma e por possuir 
complexos do poro (NPC; do ingles, nuclear pore com¬ 
plexes; Figura 2-26). Atraves dos poros nucleares ocor- 
re o transporte externo de RNA (por exemplo, RNAm, 
RNAt) e RNP (por exemplo, subunidades de ribosso¬ 
mos). Atraves deles se processa tambem o transporte 
interno de proteinas “cariofilas” (por exemplo, histonas, 
DNA-polimerases e RNA-polimerases) e a emigraqao/ 
imigraqao repetida de determinadas proteinas e comple¬ 
xos, que oscilam em um “vaivem” entre o espaqo nuclear 
e o espaqo citoplasmatico (por exemplo, importinas, ex- 
portinas; Figura 6-17). O transporte nuclear e regulado 
pela proteina monomerica RAN de ligaqao a GTP (ver 
6.3.1.4). Por pm 2 de envoltorio nuclear, podem estar pre- 
sentes ate 80 NPC. 

Os complexos do poro, que se apresentam muito se- 
melhantes em todos os eucariotos, tern uma complexidade 
enorme. Com uma massa de mais de 100 MDa, o com¬ 
plexo global supera a massa de um ribossomo em 10 a 30 
vezes. Em sua formaqao, participam 30 proteinas-nucleo 
(nucleoporinas) e mais de 100 proteinas adicionais. Mui- 
tas nucleoporinas contem a sequencia duplicada fenilala- 
nina-glicina com muitas repetiqoes. Isso aponta para um 
parentesco filetico das nucleoporinas. 

2.2.3.5 Mitose e ciclo celular 

Mitose e a forma mais frequente de divisao nuclear (cariocine- 
se). Pela mitose, de um nucleo se originam dois nucleos-filhos 
geneticamente identicos. A denomina^ao deve-se a participa^ao 
dos cromossomos condensados nesse processo (do grego, mxtos - 
filamento). Os primeiros estudos pormenorizados sobre mitoses 
foram conduzidos por E. Strasburger, o precursor deste tratado, 
e pelo anatomista W. Flemming. Tais estudos trataram, respecti- 
vamente, de plantas e animais com cromossomos especialmente 
longos (Figura 2-27). Antes de cada mitose, na interfase (fase 
entre duas mitoses consecutivas) e replicada a informa^ao gene- 
tica armazenada no nucleo. A mitose e entao o processo em que, 
com auxilio do fuso acromatico (fuso mitotico), os dois conjun- 
tos cromossomicos identicos sao igualmente distribuidos para 
os dois nucleos-filhos em reorganiza^ao. Portanto, do ponto de 
vista genetico, a mitose e uma divisao com igualdade (do latim, 
aequalis = igual). Todas as celulas provenientes de uma celula 
mediante mitoses representam um clone celular, um grupo de 
celulas geneticamente identicas (do grego, klon = clone, ramo). 
Por meio de muta^oes, a igualdade genetica pode ser desfeita. A 
mitose esta frequentemente vinculada a divisao celular (citocine- 
se). Apesar da divisao com igualdade do nucleo, a citocinese pode 
ser totalmente desigual e levar a duas celulas-filhas de tamanhos 
diferentes, por exemplo. Tais divisoes celulares desiguais estao 
sempre no comedo dos processos de diferencia^ao. 

Nos procariotos, nao ha mitoses. Contudo, nesses organis- 
mos e assegurada a distribuiqao igualitaria do material he- 
reditario replicado para as celulas-filhas, mesmo por meio 
de outros mecanismos bem diferentes (ver 2.3.1), de modo 
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Figura 2-27 Mitose e divisao de uma celula embrionaria (apice da raiz de Aloe thraskii). A Interfase. B-D Profase. E. Prometafase. F Metafase. 
G Anafase. H, I Telofase e divisao celular (I.OOOx). - n, nucleo; nl, nucleolo; c, cromossomos; cl, citoplasma; f, fuso; cp, calota polar; pe, placa 
equatorial; nf, nucleos-filhos; pc, placa celular em desenvolvimento no fragmoplasto; m, placa celular, que mais tarde se torna a lamela media 
da nova parede celular. (Segundo G. Schaffstein.) 

que nesse grupo tambem existem clones. A clonagem de 
DNA, ou seja, a reprodugao identica de sequencias de 
DNA desejadas, em culturas de bacterias de crescimento 
rapido, e um metodo central da biologia molecular. 

O andamento da mitose e conhecido ha aproximada- 
mente 100 anos. Ela e habitualmente dividida em cinco 
fases (Figuras 2-27 e 2-28). Em uma fase de prepara^ao 
relativamente longa, a profase, na qual os cromossomos 
se condensam lentamente, o sensivel material genetico e 
convertido da “forma de trabalho” frouxa na “forma de 
transporte” compacta (Figura 2-29). Ao microscopio op- 


Figura 2-28 Mitose e divisao celular na celula terminal de um pelo 
de filete de Tradescantia virginiana, em preparagao com material 
vivo (68x). 1 Final da profase, com calotas polares nftidas acima e 
abaixo dos cromossomos condensados. 2 Prometafase (metacine- 
se, duragao de 15 min). 3 Metafase (15 min). 4, 5 Anafase (10 min). 
6 Inicio da telofase e divisao celular mediante formagao da placa 
celular. (Imagens por microscopia de contraste diferencial de inter¬ 
ference segundo P.K. Hepler (1985) com permissao da Rockefeller 
University Press.) 
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tico, evidencia-se que, em uma ampliagao da estrutura 
de cromatina, os cromossomos sao reconhecidos indi- 
vidualmente. Por vezes, seus bravos aparecem separados 
longitudinalmente. Com isso, a precedente replicagao do 
DNA tambem e manifestada na estrutura cromossomi- 
ca. A condensagao da cromatina e causada por proteinas, 
entre as quais se destacam as histonas ligantes do grupo 
HI e as chamadas proteinas SMC. (O acronimo SMC se 
refere a um gene SMC1 descoberto na levedura Saccha- 
romyces , cujo produto promove a estabilidade de mini- 
cromossomos.) 

Durante a profase, o aparato do fuso se organiza no ci- 
toplasma. Ja, antes da condensagao da cromatina, em mui- 
tos casos os microtubulos perifericos se juntam em uma 
banda da pre-profase, que marca o futuro equador celular 
na celula vegetal (Figura 2-13). Mais tarde, os microtubu¬ 
los se organizam no fuso mitotico caracteristico (Quadro 
2-2). Todas as organelas citoplasmaticas maiores sao desa- 
lojadas da regiao do fuso. O final da profase e alcangado 
quando o envoltorio nuclear se torna fragmentado. Neste 
caso, a cisterna perinuclear se desintegra em vesiculas e 
cisternas pequenas, que sao transferidas para os polos do 
fuso. Mais tarde, elas se reaproximam para reorganizagao 
dos envoltorios dos nucleos-filhos. 

A profase sucede a uma fase de transigao, na qual ini- 
cialmente os cinetocoros dos cromossomos estabelecem 
contato com microtubulos do aparato do fuso e se deslo- 
cam para o equador celular, o nivel de simetria entre os 
polos do fuso (metacinese durante a prometafase). Ime- 
diatamente apos a fragmentagao do envoltorio nuclear, os 
nucleolos das construes secundarias dos cromossomos 
SAT tambem se desligam e emigram da regiao do fuso. A 
maioria se dissolve no citoplasma. Na verdade, uma parte 
do material dos nucleolos se encontra adsorvida a super- 
ficie dos cromossomos e, mais tarde, e transportada destes 
para os nucleos-filhos. 

Os centromeros sao distinguidos por sequencias de 
DNA especiais, muitas vezes altamente repetitivas, que 
nunca sao transcritas. Aqui participam tambem muitas 
proteinas especificas (CENP, proteinas centromericas), 
que formam os cinetocoros achatados e as ancoram no 
DNA do cromomero. A placa externa do cinetocoro tern 
uma afinidade elevada as extremidades (+) de microtubu¬ 
los do fuso; a placa interna tern afinidade a cromatina do 
centromero. 

Pouco a pouco, os centromeros dos cromossomos 
(agora com condensagao maxima) chegam ao equador 
celular; os bravos, na maioria, apontam para os polos a 


partir da “placa equatorial”. Com isso, a metafase e alcan- 
gada (do grego, meta - no meio). Nesse estagio, pode-se 
ter a melhor observagao do conjunto cromossomico total 
ao microscopio optico (Figura 2-24B, C). Com o alcaloi- 
de colchicina, que provoca a decomposigao dos micro¬ 
tubulos labeis do fuso, a mitose pode ser bloqueada na 
metafase. 

A metafase tern uma duragao relativamente longa. 
Isto possibilita a disposigao correta dos cromossomos 
- que tern movimentos levemente oscilantes - no apa¬ 
rato do fuso. Ao mesmo tempo, e preparada a divisao 
definitiva dos cromossomos replicados; os futuros cro- 
mossomos-filhos sao visiveis cada vez com mais nitidez 
como metades longitudinais dos cromossomos (croma- 
tides). Por fim, as cromatides ainda permanecem unidas, 
frequentemente, apenas no centromero. A manutengao 
delas juntas e garantida pela coesina, um complexo pro- 
teico. 

Com a decomposigao proteolitica sincronizada (por 
meio da ativagao do complexo promotor da anafase, uma 
ubiquitina ligase E3) do complexo da coesina, comega re- 
pentinamente a anafase (do grego, and = para cima, ao 
longo de); os cromossomos-filhos, tornados independen- 
tes, sao movidos aos polos do fuso com auxilio do fuso 
acromatico (Quadro 2-2). Com isso, um cromossomo-fi- 
lho e puxado para um polo e o outro e puxado para o 
outro polo: na anafase ocorre a distribui^ao do material 
genetico para os futuros nucleos-filhos ou celulas-filhas. 
Nesta fase, a celula ainda nao dividida se encontra em um 
nivel mais alto de ploidia. Se o nucleo era, por exemplo, 
diploide (2n), a celula, entao, e agora temporariamente te- 
traploide (4n). 

Pode-se tirar proveito da manipula^ao de plantas poliploides. 
Por meio do emprego de colchicina nos pontos vegetativos, 
originam-se muitas celulas tetraploides no tecido meristematico 
do caule. Por transtorno continuado do aparato do fuso, os cro¬ 
mossomos divididos finalmente sao reunidos novamente em um 
unico “nucleo de restitui^ao”, que e correspondentemente maior 
e nas mitoses seguintes permanece tetraploide. Devido a razao 
nucleo/plasma, aumenta tambem o tamanho celular e, com isso, 
a produtividade das plantas cultivadas. 

Como resultado dos movimentos da anafase, os dois con- 
juntos cromossomicos filhos da celula-mae ainda nao di¬ 
vidida finalmente sao, tanto quanto possivel, separados 
um do outro. Desse modo, o deslocamento dos cromosso¬ 
mos entra em pausa e e atingido o final da anafase, o mais 
curto estagio da mitose. 


◄ Figura 2-29 Condensagao e descondensagao da cromatina durante a mitose. A Interfase. B, C Condensagao crescente durante a profase 
e a metacinese. D Metafase (bloqueada por amiprofosmetil, que causa condensagao especialmente intensa). E Anafase. F Desconden¬ 
sagao na telofase. Na preparagao, foram produzidas suspensoes celulares de apices de raizes da cevada (Hordeum vulgare), mediante 
digestao enzimatica das paredes celulares. Os proplastos rebentam ao gotejamento sobre objetivas submetidas a baixas temperaturas. 
Apos a cobertura com laminulas, as preparagoes sao congeladas; apos a retirada da lammula, a preparagao e cuidadosamente desidrata- 
da e examinada ao MEV. (Segundo G. Wanner.) 
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Quadro 2-2 


0 fuso acromatico 

Os movimentos cromossomicos durante a mitose e a meiose 
sao efetuados predominantemente pelo aparato do fuso. Para 
cada divisao nuclear, ele e reestruturado e, apos seu final, nova- 
mente decomposto. 

0 que ao MO, sob condigoes favoraveis, pode ser reco- 
nhecido como fibras do fuso, mostra-se ao ME como feixes de 
microtubulos, pertencentes ao tipo labil. A figura representa es- 
quematicamente os tres componentes microtubulares do fuso 
acromatico, distinguiveis segundo posigao e fungao. 0 aparato 
do fuso e uma estrutura bipolar, de simetria especular, que con- 
siste em dois semifusos antiparalelos. Os dois polos do fuso 
atuam como centros de organizagao dos microtubulos (MTOC, 
ver 2.2.21). Eles sao ponto de partida para: 

• Microtubulos dos cinetocoros, que chegam aos centrome- 
ros dos cromossomos, onde fazem contato com as placas 
de ligagao de tres camadas - os cinetocoros. As fibras do 
fuso, formadas pelos microtubulos dos cinetocoros, anti- 
gamente eram chamadas de fibras dos cromossomos ou 
fibras de tragao. 

• Microtubulos polares (antigamente denominados fibras 
continuas ou fibras polares), que se estendem para o equa- 
dor do fuso, onde (no nivel de simetria do fuso) formam 
uma zona de sobreposigao. Nessa regiao, origina-se o frag- 
moplasto na telofase (ver 2.2.3.6). 

• Astromicrotubulos, que nao se estendem nem para os ci¬ 
netocoros nem para a zona de sobreposigao, mas se pro- 
pagam dos polos para diferentes diregoes. Os “astros” (do 
grego, astron = astro) sao produzidos em grande quantida- 
de principalmente em algumas celulas animais; eles cer- 
cam os pares de centriolos (dispostos nos polos) dessas 
celulas como uma densa coroa de raios. Nos vegetais, esse 
componente do fuso, com frequencia, e pouco desenvolvi- 
do e, as vezes, falta totalmente. 

0 aparato do fuso e envolvido por RE, e apendices desse 
sistema de membranas penetram entre os microtubulos do fuso. 

Durante a profase, os microtubulos do fuso se organizam 
a volta do nucleo. Ao MO, em contato com o lado externo do 
envoltorio nuclear, sao visfveis regioes planas birrefringentes, 
a partir das quais sao excluidas todas as organelas celulares 
maiores (calotas polares). Nesse caso, os centriolos frequente- 
mente nao exercem qualquer papel, ao contrario da maioria das 
celulas animais. Isso e valido nao so para as angiospermas, que 
nao tern centriolos, mas tambem para muitas gimnospermas e 
ate para alguns fungos e algas (ao menos no ambito vegetativo). 
Nos polos do fuso, localizam-se zonas plasmaticas sem nftida 
delimitagao, as quais sao identificadas como centroplasma. 
(Com frequencia, elas sao tambem chamadas de centrosso- 
mos; atengao: nao confundir com os centromeros dos cromos¬ 
somos.) Elas atuam como MTOC. 



Figura Fuso acromatico, esquematicamente, no inicio da anafa- 
se. - Astromicrotubulos e microtubulos polares, em preto; cine¬ 
tocoros e microtubulos dos cinetocoros, em azul; seta: equador. 


Na anafase, transcorrem dois movimentos mais ou menos 
sincronizados. Por urn lado, os centromeros dos cromosso- 
mos-filhos, por encurtamento dos microtubulos dos cinetoco¬ 
ros, migram em diregao aos polos (anafase A); por outro lado, 
os polos se afastam urn do outro (anafase B). Ambos os feno- 
menos de movimento se processam constante e lentamente, na 
ordem de 1 pm min" 1 . Juntos, eles garantem a mais ampla dis¬ 
tance possfvel entre os dois conjuntos cromossomicos filhos. 

Uma vez que no aparato do fuso apenas os polos do fuso 
atuam como MTOC, todos os microtubulos tern sua extremida- 
de (-) nos polos; as extremidades (+) se encontram na zona de 
sobreposigao equatorial e nos cinetocoros. Na zona de sobre¬ 
posigao, os microtubulos dos dois semifusos tern disposigao 
antiparalela. Aqui, durante a anafase, uma ATPase semelhante a 
cinesina causa urn deslizamento de separagao dos microtubulos 
de orientagao oposta e, com isso, uma impulsao dos semifusos 
para diregoes opostas (agao dos microtubulos polares como 
corpos oponentes, anafase B). 0 mecanismo da anafase A e 
menos conhecido. Experimentos com inibidores mostraram que 
o sistema da actomiosina da celula nao tern participagao. Sur- 
preendentemente, os microtubulos dos cinetocoros nao se des- 
locam durante a anafase; eles nao se encurtam no polo, mas no 
cinetocoro, ou seja, na sua extremidade (+). Aqui, tambem esta 
concentrada dinefna citoplasmatica. Nao esta claro ate onde os 
aumentos locais da concentragao de Ca 2+ participam na degra- 
dagao dos microtubulos dos cinetocoros (os ions poderiam ser 
liberados do retfculo mitotico). Calmodulina encontra-se ligada 
a microtubulos dos cinetocoros, enquanto os microtubulos po¬ 
lares estao livres disso. 
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Na fase final (telofase; do grego, telos = final, alvo), 
os processos parciais essenciais da profase transcorrem em 
ordem e diregao contrarias. O aparato do fuso se desfaz; 
em torno dos cromossomos (densamente dispostos nas 
regioes polares), novamente se formam envoltorios nu- 
cleares fechados por meio da fusao de cisternas de RE; os 
poros logo aparecem de novo nos envoltorios nucleares. 
Os cromossomos se desenrolam e suas partes eucromati- 
cas se transformam na tipica cromatina dos nucleos da in- 
terfase, para poder se tornar fisiologicamente ativa. Muito 
rapidamente, os nucleolos tambem sao novamente estru- 
turados, inicialmente por condensagao do material que foi 
levado as superficies dos cromossomos, mas tambem pela 
retomada da sintese de precursores do RNAr nas RON dos 
cromossomos SAT. No citoplasma, estabelece-se outra vez 
a sintese de proteinas, que durante a mitose estava parali- 
sada, e em geral se processa agora tambem a divisao celu- 
lar (ver 2.2.3.6). 

Com a conclusao da telofase, e alcangada a interfase, 
a verdadeira fase de trabalho da cromatina. Ela e muito 
mais longa do que a mitose total. A ordem regular de mi¬ 
tose e interfase e identificada como ciclo celular (Figuras 
2-30 e 6-20). As celulas de tecidos meristematicos cum- 
prem o ciclo celular continuamente; na passagem para ce¬ 
lulas de tecidos diferenciados, ele paralisa apos a ultima 
mitose. Experimentos usando isotopos mostraram que a 
replicagao do DNA cromossomico ocorre em um periodo 
medio da interfase, conhecido como fase S (S de sintese 
do novo DNA). O periodo entre a mitose (fase M) e a fase 
S denomina-se fase Gp o estagio entre a fase Sea proxi- 
ma mitose corresponde a fase G 2 (G de gap = lacuna). Em 
ciclos celulares sucessivos, multiplicagao e distribuigao, 
replicagao e segregagao do material genetico se alternam 
constantemente entre si. As fases G intercaladas servem ao 
crescimento da celula (principalmente G x ) oua prepara- 
gao da proxima mitose (G 2 ). Um ponto de controle decisi- 
vo se situa antes do inicio da fase S; uma vez ultrapassado 
esse ponto, a celula em questao esta determinada a reali- 
zar novamente uma mitose, ou seja, a cumprir outra vez 
o ciclo celular. Se o ponto de controle, ao contrario, nao 
for ultrapassado, a divisao do nucleo e da celula nao segue 
adiante, e ocorre a diferenciagao em um tecido permanen- 
te ou celula permanente (fase G 0 ). 

Em alguns casos, ocorrem marcantes desvios do transcurso nor¬ 
mal do ciclo celular. Embora, em termos gerais, G : seja a fase do 
crescimento celular embrionario (baseado nas sinteses de pro- 
teinas e de membranas e nao no aumento do vacuolo), na mul¬ 
tiplicagao nuclear ou celular especialmente rapida ela se mostra 
reduzida ou falta completamente. Este e o caso, por exemplo, do 
fungo plasmodial Physarum , em cujas massas plasmodiais mul- 
tinucleadas todos os nucleos se dividem de maneira sincronica; 
a multiplicagao plasmatica se realiza aqui na fase G 2 . Um desvio 
ainda mais intenso do ciclo celular normal leva a celulas endo- 
poliploides: neste caso, as fases S se repetem sem as fases M in- 



Figura 2-30 Sequences de fases no ciclo celular. M, Mitose; G v 
fase de crescimento pos-mitotica; D, diferenciagao em celulas de te¬ 
cidos cujo DNA permanece nao replicado (G 0 ); R, reembrionalizagao, 
por exemplo, na regeneragao; S, replicagao do DNA; G 2 , fase pre-mi- 
totica; cabegas de seta 1 e 2: pontos de controle. A Figura 6-19 for- 
nece informagoes sobre a regulagao complexa do ciclo celular. 


tercaladas. (A proposito, a denominagao habitual “endomitose” e 
falsa.) Os processos de regulagao do ciclo celular (controle do ci¬ 
clo celular) sao tratados na parte referente a fisiologia (ver 6.3.2). 

Os nucleos altamente endopoliploides das glandulas saliva- 
res de muitos insetos (especialmente os dipteros) apresentam os 
conhecidos cromossomos gigantes politenicos, com suas bandas 
transversais caracteristicas. Em plantas, caracteristicas semelhan- 
tes a essas sao encontradas apenas excepcionalmente, embora 
celulas endopoliploides nao sejam raras e, na regiao do saco em¬ 
brionario, por exemplo, aparegam regularmente (Figura 2-31). 

2.2.3.6 Divisao celular 

Normalmente, as divisoes nucleares estao vinculadas as di- 
visoes celulares. Enquanto na telofase o aparato do fuso e 
desfeito, no equador celular e formada uma grande quan- 
tidade de novos microtubulos, relativamente curtos, que 
sao orientados perpendicularmente ao nivel equatorial. Por 
meio do alinhamento uniforme dos microtubulos, toda a 
zona plasmatica entre os nucleos-filhos se torna birrefrin- 
gente. Ela e denominada fragmoplasto (“formador de pare- 
de”: do grego, phragma = delimitagao; plastes = formador). 
Os filamentos de actina tambem se agregam ao fragmoplas¬ 
to. No entorno do fragmoplasto se concentram muitos dic- 
tiossomos ativos. Deles, as vesiculas de Golgi preenchidas 
emigram para o fragmoplasto com a matriz de parede ce¬ 
lular, ordenam-se no nivel equatorial e fusionam-se para a 
formagao de “tubulos de fusao” especiais. Assim, origina-se 
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Figura 2-31 Diferentes estruturas de cromatina dos nucleos endo- 
poliploides de antipodas (saco embrionario) da papoula (Papaver rho- 
eas), em representagao semiesquematica. (Segundo G. Hasitschka.) 


a placa celular, como primeira camada de parede entre as 
celulas-filhas. O processo de formagao comega em geral 
na metade da antiga celula-mae; a placa celular entao vai 
crescendo pela continua incorporagao de outras vesiculas 
de Golgi em suas margens, ate alcangar a parede da celu¬ 
la-mae. Em geral, esse processo acontece rapidamente e a 
separagao das celulas-filhas dura muitas vezes apenas mi- 
nutos. Em celulas grandes, como, por exemplo, as iniciais 
cambiais (Figura 2-32; ver 3.1.2), o crescimento centrifugo 
da placa celular pode ter duragao muito maior. Ja durante 
seu surgimento, a placa celular e atravessada por tubos de 
RE, ao redor dos quais se formam os primeiros plasmodes- 
mos. Tao logo a delimitagao redproca das celulas-filhas 
esteja consumada, cada uma delas comega a secregao das 
primeiras lamelas da parede primaria propriamente, a qual 
ja contem algumas fibrilas de celulose. 

Nem sempre a citocinese sucede a cariocinese. O re- 
sultado de tais divisoes nucleares “livres” sao celulas mul- 
tinucleadas denominadas plasmodios. Os plasmodios 
podem atingir dimensoes macroscopicas (Figura 2-9; 
plasmodios do fungo plasmodial Physarum polycephalum , 



Figura 2-32 Formagao da placa celular em uma celula cambial. A 
Telofase, organizagao do fragmoplasto. B, C 0 fragmoplasto apre- 
senta crescimento centrifugo e alcanga inicialmente as paredes 
laterais da celula estendida; as paredes celulares ainda nao estao 
divididas. (Segundo I.W. Bailey.) 


do tamanho da palma da mao, contem cerca de 1 bilhao 
de nucleos). Em algas (por exemplo, algas verdes sifonais) 
e fungos (Ooomycetes, Chytridiomycetes e Zygomycetes), 
os plasmodios nao sao raros e mesmo nas plantas supe¬ 
riors eles ocorrem ocasionalmente. O endosperma “nu¬ 
clear” de muitas sementes, por exemplo, e um plasmodio 
(exemplo mais conhecido: a agua-de-coco), bem como os 
latidferos nao articulados e multinucleados das especies 
de euforbia. Mediante formagao livre de celulas, o endos¬ 
perma nuclear pode se transformar em celular (Figura 
2-33). Celulas com muitos nucleos (cenoblastos), no en- 
tanto, podem tambem resultar da fusao de celulas mono- 
nucleadas. Nesses casos, trata-se de sincicios. Os latidfe¬ 
ros articulados do dente-de-leao ( Taraxacum ) e o tapete 
dos sacos polinicos sao exemplos de cenoblastos sinciciais. 

Do mesmo modo que a mitose, a divisao celular em muitas plan¬ 
tas inferiores e fungos tambem desvia consideravelmente do es- 
quema registrado em livros. Em flagelados e algumas algas, foi 
observado o sulco divisao, ate entao tipico para celulas animais: 
constrigao da celula-mae com auxilio de um anel equatorial de 
actomiosina. Em leveduras, a celula-mae nao e dividida; em 
vez disso, um dos dois nucleos-filhos e deslocado para dentro 
de uma protuberancia celular formada de antemao, a qual mais 
tarde se desliga (brotamento, Figura 2-34). Nos Basidiomicetes, 
ocorre divisao das celulas das hifas do estagio de dicario, que 
contem nucleos com material genetico desigual, formando-se 
protuberancias laterais (Figura 10-59); ambos os nucleos se divi- 
dem de modo sincronico e paralelo, um na propria hifa da celu¬ 
la, o outro na fibula. Com isso, e garantido que cada celula-filha 
contem um par de nucleos geneticamente identicos. 
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Figura 2-33 Polienergide endospermico de Reseda, com formagao 
de paredes avangando para a direita (240x). (Segundo E. Strasburger.) 


2.2.3.7 Meiose 

Na mitose, os dois nucleos-filhos recebem um material 
exatamente igual quanto a informagao genetica, que e 
identico ao do nucleo da celula-mae. Na meiose, ao con- 
trario, a partir de uma celula-mae diploide, em dois passos 
sucessivos de divisao originam-se quatro celulas-filhas ha- 
ploides. Geneticamente, essas celulas-filhas nao sao exa¬ 
tamente iguais entre si e nem a celula-mae. Por singamia, 
mediante fusao de dois gametas (celulas germinativas; do 
grego, gametes - marido) haploides (na verdade da mes- 
ma especie, mas geneticamente distintos), origina-se uma 
celula diplode com dois conjuntos cromossomicos seme- 
lhantes, mas nao identicos, denominada zigoto (do grego, 
zygios = reunido). A singamia e o fenomeno celular cen¬ 
tral da fecundagao. Meiose e singamia constituem a base 
da sexualidade no sentido cientifico-biologico. 

Em diferentes organismos de uma especie (independentes uns 
dos outros), a sexualidade abre a possibilidade de combinar ale- 
los originados por mutagoes e de selecionar tambem as combi- 
nagoes favoraveis, ao lado das desvantajosas ou neutras. Nisso se 
baseia a vantagem da selegao dos ciclos de reprodugao sexual na 
evolugao, que se evidencia quando existem genomas expressivos, 
portanto, em todos os organismos multicelulares complexos. 

Mediante mitoses, a precisao da duplicagao de DNA e 
da distribuigao dos cromossomos atraves do aparato do 



Figura 2-34 Brotamento no fermento da cerveja (Saccharomyces 
cerevisiae) (lOOx). (Segundo A. Guilliermond.) 


fuso excluem as casualidades inconvenientes. Por meio de 
processos sexuais, ao contrario, e oferecida ao acaso toda 
chance possivel. No ciclo reprodutivo completo com a se¬ 
xualidade, os geradores do acaso sao colocados em tres 
posigoes: 

• Na profase meiotica (ver a seguir), ocorre troca fre- 
quente de material entre cromossomos paternos e ma- 
ternos do conjunto cromossomico diploide (recombi¬ 
nagao intracromossomica); sitio e magnitude desses 
eventos de troca reciprocos sao consideravelmente 
aleatorios. 

• Por ocasiao da primeira divisao meiotica, os cromos¬ 
somos maternos e paternos sao distribuidos ao acaso 
para as duas celulas-filhas (recombinagao intercro- 
mossomica). 

• Na fusao gametica, novamente fica ao acaso a decisao 
de quais gametas concretamente se fundem em um 
zigoto. 

Antigamente, a meiose era denominada divisao redutora, 
porque por meio dela o conjunto cromossomico diploide 
(2n) e reduzido a situagao haploide (In). A redugao de 2n 
para In poderia ser atingida em um unico passo de divi¬ 
sao. De fato, apos a primeira divisao meiotica (meiose I), 
as duas celulas-filhas ja sao haploides. Porem, no grupo 
de organismos em que sempre ocorre meiose, a meiose I 
e sucedida pela meiose II, da qual resultam quatro celu¬ 
las haploides. A seguir, e mostrado que somente por meio 
desse processo a recombinagao do patrimonio genetico 
pode ser plenamente eficaz. Por isso, a meiose nao e ape- 
nas uma divisao redutora, mas tambem, principalmente, 
uma divisao de recombinagao. 

Meiose e singamia, como processos fundamentais complementa- 
res, geneticos e celulares de cada reprodugao sexual, possibilitam 
a mistura permanente do conjunto de genes ou de alelos (“pool 
genetico”) de uma especie, que, por sua vez, pode ser definida 
como uma coletividade reprodutiva imaginaria. (Alelos sao for¬ 
mas diferentes de apresentagao de um gene, que em cromosso¬ 
mos homologos assumem posigoes iguais, mas cuja influencia 
a caracteristica correspondente e formada de mo do distinto; do 
grego, alloios = diferente.) 

A meiose comega com uma profase complexa, tempo- 
ralmente estendida. Nela, e possivel distinguir varios es- 
tagios, porque os cromossomos no interior do envoltorio 
nuclear intacto se tornam visiveis ao microscopio optico, e 
se processa uma serie de alteragoes caracteristicas (Figura 
2-35A-E): 

No leptoteno (apos uma fase S e aumento do nu¬ 
cleo), os cromossomos se tornam visiveis como delica- 
dos cromonemas (do grego, leptos = delgado; taint a = 
fita; nema - fio). Em muitos locais, caracteristicos para 
cada cromossomo, o cromonema esta enovelado em 
cromomeros (Figura 2-36). Os telomeros dos cromos¬ 
somos isolados estao fixados ao envoltorio nuclear ou a 
lamina nuclear. 
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No zigoteno, os cromossomos homologos se orien- 
tam; eles sao os cromossomos correspondentes dos con- 
juntos cromossomicos materno e paterno, inteiramente 
emparelhados ao longo de seus comprimentos (sinapse). 
Normalmente, a sinapse comepa nos telomeros e se es- 
tende como ziper ate os centromeros. E muito rara a pre- 
senpa de um outro cromossomo entre os participantes do 
pareamento (do ingles, interlocking). Isso pressupoe uma 
disposipao correspondente dos cromossomos no nucleo 
na interfase, que e alcanpada pela uniao dos telomeros ao 
lado interno do envoltorio nuclear e consequente junpao 
dos respectivos locais de fixapao. Entre os homologos pa- 
reados forma-se o complexo sinaptonemal, uma estrutu- 


ra proteica facilmente reconhecivel ao ME, que estabiliza a 
uniao (Figura 2-37). 

No paquiteno, o pareamento dos homologos e con- 
cluido (Figura 2-38). O numero dos pares de cromossomos 
(bivalentes) no espapo nuclear corresponde ao numero cro- 
mossomico haploide n da especie do organismo em questao. 
Nessa fase, realiza-se a recombina^ao intracromossomica. 
Isso se manifesta em uma eleva^ao temporaria de uma sinte- 
se reparadora de DNA e, morfologicamente, no aparecimen- 
to de nodulos de recombina^ao, estruturas esfericas densas 
com cerca de 100 nm de diametro, contiguos ao complexo 
sinaptonemal. O verdadeiro processo de troca molecular, 
crossing over (entrecruzamento), permanece invisivel. 



Figura 2-35 Meiose na celula-mae de polen de Aloe thraskii (I.OOOx). A-E Profase da meiose I (A Leptoteno, B Zigoteno, C Paqufteno, D 
Diploteno, E Diacinese). F Metafase I. G Anafase I. H Telofase 1.1 Intercinese. K-M Meiose II, formapao de quatro celulas. 
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Figura 2-36 Leptoteno (A) e zigoteno (B) em uma celula-mae de 
polen de Trillium erectum (1.500x). No pareamento dos cromosso- 
mos homologos, cromomeros identicos ficam lado a lado: “aspecto 
de escada de corda”. (Segundo C.L. Huskins e S.G. Smith.) 



Figura 2-38 Cromossomos homologos pareados (bivalentes) do 
centeio, Secale cereale (antera, paquiteno inicial). Os bivalentes sa- 
iram do nucleo rompido na profase (a esquerda, acima); a direita, 
urn nucleo intacto (20 pm). (Imagem ao MEV segundo G. Wanner.) 


Pouco a pouco, os cromossomos se encurtam me- 
diante posterior condensagao, tornando-se mais espessos 
(do grego ,pachys = espesso, grosso). Com isso, o proximo 
estagio se prepara: o diploteno. Seu inicio e marcado pelo 
final da sinapse, os complexos sinaptonemais desaparecem 
e os homologos comegam a se separar. Porem, nos locais 
onde houve crossing over , eles permanecem presos entre 


si. Conforme a letra grega x (chi), esses entrecruzamen- 
tos, bem visiveis tambem ao MO, sao identificados como 
quiasmas. Cada quiasma e uma expressao aumentada do 
entrecruzamento molecular, que esta na origem da recom- 
binagao intracromossomica (ver 2.2.3.8). Os cromosso¬ 
mos continuam se encurtando, e agora se torna evidente 
que eles ja estavam replicados: cada cromossomo e dividi- 
do longitudinalmente em duas cromatides; de bivalentes, 



Figura 2-37 Complexo sinaptonemal (CS) entre cromossomos pareados Cl e C2, no fungo tubular Neottiella. A Corte longitudinal ao ME. 
B Esquema. Mesmo antes do comego do pareamento, os cromossomos replicados sao cobertos unilateralmente de sinaptomeros dispostos 
transversalmente, que em sequencia regular formam urn elemento lateral L com aspecto de faixa. No zigoteno, por meio de complexos protei- 
cos, os elementos laterais dos cromossomos homologos sao unidos entre si com forte tendencia de agregagao; origina-se urn elemento central 
P denso, ladeado de elementos transversals indistintos. No CS, por vezes ocorre pareamento molecular das sequences homologas de DNA 
de cada duas das quatro cromatides. Isso e condigao para a recombinagao intracromossomica por crossing over. (Segundo D. von Wettstein.) 
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Figura 2-39 Origem do quiasma. A, B Pareamento de cromossomos homologos. C Origem de quebras de cromatides correspondentes e D re- 
ligamento cruzado dos dois segmentos homologos de cromatides. E Pre-redugao para os segmentos cromossomicos (“proximais”) vizinhos do 
centromero; pos-redugao para os segmentos “distais” (do outro lado do quiasma). F, G Crossing over duplo com tres trocas de cordoes, sendo 
que a segunda troca se da entre uma cromatide que ja participara da primeira troca e uma ate entao nao participante. Apenas duas das quatro 
cromatides participam de urn crossing over: sempre uma cromatide materna e uma cromatide paterna. (Segundo R. Rieger e A. Michaelis.) 


tornaram-se tetrades (estagio de quatro cordoes). Obser- 
vagoes mais acuradas mostram que, das quatro cromatides 
de um par de homologos, em cada quiasma, apenas duas 
de fato estao entrecruzadas (Figura 2-39D, F). 

O diploteno e muitas vezes uma fase de crescimento 
da celula; sua duragao e correspondentemente longa. Em 
geral, o crescimento celular pressupoe uma transcrigao 
acentuada, e, de fato, os cromossomos diplotenicos com 
frequencia estao desenrolados (estrepsiteno; do grego, 
streptos = franjado, enrugado). 

A diacinese e o ultimo estagio da profase meioti- 
ca. A atividade de transcrigao se extingue novamente, 
a condensagao dos cromossomos se torna maxima; os 
cromossomos sao agora ainda mais curtos e mais espes- 
sos do que na metafase mitotica. Os centromeros nao 
divididos de cada um dos pares de homologos se afas- 
tam um do outro tanto quanto possivel. Esse movimento 
de separagao e limitado pelos quiasmas mais proximos. 
Porem, muitas vezes, os quiasmas sao deslocados em di- 
regao aos telomeros suspensos no envoltorio nuclear e 
seu numero diminui paulatinamente (Terminagoes dos 
quiasmas, Figura 2-40). 



A B C D E 


Figura 2-40 Diminuigao do numero de quiasmas por terminagao 
de paquiteno (A) ate metafase I (E) (Anemone baicaiensis, I.OOOx.) 
(Segundo A.A. Moffett.) 


A diacinese (e, assim, a profase meiotica) e concluida 
com a fragmentagao do envoltorio nuclear. Na metafase I, 
os pares de homologos se alinham no equador do fuso. Os 
homologos ainda se prendem pelos quiasmas, mas mui¬ 
tas vezes, ainda, apenas aos telomeros. Nos centromeros 
de cada cromossomo encontra-se apenas um cinetocoro. 
A orientagao de um dos dois cromossomos de um par de 
homologos para um determinado polo do fuso e uma de- 
cisao atribuida ao acaso. Esse e o fundamento da recombi- 
nagao intercromossomica. 

O numero de padroes de distribuigao possiveis para os cromosso¬ 
mos maternos e paternos na anafase I ou de padroes de combina- 
gao desses cromossomos nas celulas-filhas e 2 n . Em um organis- 
mo com n = 10 cromossomos no conjunto haploide, ha, portanto, 
mais de 1.000 combinagoes diferentes; em n = 23 (por exemplo, 
humanos), ha quase 8,4 milhoes; em n = 50, mais de um trilhao (> 
10 15 ). A chance de gametas se originarem com heranga exclusiva- 
mente paterna ou materna, portanto, e extremamente baixa, devi- 
do a distribuigao ao acaso dos cromossomos paternos e maternos; 
quanto a troca adicional de segmentos, sempre presente, a chance 
e praticamente nula. Somente na meiose a mistura do estoque de 
alelos ja e extremamente efetiva, ainda sem considerar a singamia. 

Na anafase I, os quiasmas sao definitivamente desfeitos, 
os cromossomos homologos nao se prendem mais e mi- 
gram separados no fuso acromatico. O essencial e que, ao 
contrario da anafase mitotica, nao sao as cromatides ou os 
cromossomos-filhos que chegam aos nucleos-filhos, mas 
sim os cromossomos ja replicados com centromero ainda 
nao dividido e cinetocoro nao duplicado. Esses cromosso¬ 
mos nao correspondem a cromossomos da telofase, mas a 
cromossomos da profase de uma mitose normal. Portan¬ 
to, as celulas-filhas, os chamados meiocitos, tern em seus 
nucleos, na verdade, o conjunto cromossomico haploide, 
mas, comparando ao genoma haploide nao replicado, com 
a quantidade de DNA de C (valor C) tern ainda a quanti- 
dade duplicada de DNA 2 C. 
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Na meiose II, entao, 2 C e tambem reduzido a 1 
C. Na interfase entre a primeira e a segunda divisao 
meiotica - a intercinese - nao ha qualquer replicagao 
de DNA, a fase S nao se realiza. Em consequencia dis- 
so, a intercinese e frequentemente curta e pode faltar 
completamente. Apenas os cinetocoros sao duplicados. 
No decorrer da meiose II, as cromatides, originadas 
durante a fase S pre-meiotica e em parte modificadas 
no paquiteno mediante troca (crossing over), sao sepa- 
radas entre si e incluidas respectivamente em nucleos 
diferentes. Com isso, a meiose II se assemelha superfi- 
cialmente a uma mitose haploide. Com relagao ao seu 
conjunto de alelos, no entanto, as cromatides-irmas dos 
cromossomos individuais nao sao identicas nesse caso. 
Em consequencia da recombinagao intracromossomica 
durante o paquiteno na profase meiotica, os sitios geni- 
cos correspondentes, dispostos em serie, sao ocupados 
com alelos distintos (paternos ou maternos). Esse e o 
caso onde aconteceu um numero impar de crossing over 
entre centromero e o sitio considerado. Essas sequen¬ 
ces muitas vezes nao identicas, junto com as sequen¬ 
ces identicas das cromatides-irmas originais, sao agora 
separadas umas das outras (pos-redugao, Figura 2-9). 
Os gametas haploides contem apenas um alelo de cada 
gene. Assim, fica assegurado que nas mitoses seguin- 
tes todos os descendentes de um cromossomo sejam 
identicos. 

2.2.3.8 Crossing over 

As sequencias de DNA correspondentes a determinados 
genes sao unidas em um cromossomo ou em uma cro- 
matide, atraves das ligagoes de valencias principais ao 
longo do DNA helice dupla. Por isso, na genetica, todos 
os genes localizados em um determinado cromossomo 
sao designados como acoplados. Um cromossomo e 
a correspondence estrutural do que em genetica e de- 
nominado grupo de ligagao. A uniao dos genes em um 
grupo de ligagao e desfeita entao por crossing over: cro¬ 
matides nao irmas dos cromossomos homologos parea- 
dos trocam partes entre si. No paquiteno, esse fenomeno 
e induzido a medida que, por endonucleases, em locais 
correspondentes nas duplas-helices de DNA de duas cro¬ 
matides nao irmas vizinhas, ocorrem rupturas de fitas 
duplas ou de fitas simples, que, por meio de cruzamento, 
sao restituidas por ligagao (Figura 2-41). O processo e 
muitas vezes complicado, pois as rupturas de fitas sim¬ 
ples nao ocorrem na altura exatamente igual, de modo 
que, adicionalmente, sao necessarias a sintese de repa- 
ragao de sequencias de DNA e a decomposigao de extre- 
midades de sequencias sobressalentes. Esses processos 
transcorrem no complexo sinaptonemal nos nodulos de 
recombinagao, nos quais estao concentradas todas as en- 
zimas necessarias. 



Figura 2-41 Processos moleculares na recombinagao intracro¬ 
mossomica. A No DNA helice dupla das duas cromatides nao irmas 
pareadas (de um total de quatro), rupturas de fitas simples sao in- 
duzidas enzimaticamente a uma altura mais ou menos igual (setas; 
nao esta representada a estrutura em helice do DNA). B Entrecruza- 
mento apos pareamento alternativo; as fitas simples sobressalentes 
(pontuadas) sao decompostas, as lacunas (tracejadas) sao preen- 
chidas por sintese de reparagao. C Ligagao das extremidades livres. 
D Por meio de crossing over, e realizada a recombinagao dos genes 
maternos e paternos. 

2.2.3.9 Singamia 

A singamia e uma fusao celular (sincitose), mais exata¬ 
mente uma fusao de dois gametas sexualmente distintos. 
Inicialmente, da-se uma plasmogamia, resultando em uma 
celula com dois nucleos. Na maioria das vezes, a plasmo¬ 
gamia e imediatamente seguida da cariogamia, por uma 
fusao dos envoltorios nucleares dos dois nucleos gameti- 
cos ( K pre-nucleo”) ou, ao contrario, por dissolugao dos en¬ 
voltorios nucleares e disposigao dos cromossomos pater¬ 
nos e maternos em um aparato de fuso comum, de modo 
que logo se processa a primeira mitose diploide. Contudo, 
singamia e cariogamia tambem podem estar separadas 
temporal e espacialmente, o que acontece, por exemplo, 
em muitos ascomicetos e basidiomicetos. Entre ambos os 
processos parciais da singamia, entao, intercala-se uma di- 
cariofase e as celulas em questao sao binucleadas. 

De todo, encontram-se as mais diferentes formas de singamia 
na natureza. Em alguns casos, nenhum tipo especial de gameta 
e formado, pois quaisquer celulas corporais de um parceiro do 
pareamento podem se fundir com celulas do outro (somatoga- 
mia, por exemplo, na alga Spirogyra e em fungos superiores). Em 
outros casos, os gametas sao celulas extremamente diferenciadas, 
e a uniao dos parceiros e favorecida por uma grande diversidade 
de adaptagoes dificeis de visualizar conjuntamente. Para isso, no 
Capitulo 10 sao feitas apresentagoes detalhadas dos grupos siste- 
maticos individuais. 
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2.2.4 Ribossomos 


Os ribossomos sao complexos ribonucleoproteicos, nos 
quais ocorre a biossintese de proteinas. Celulas de cres- 
cimento rapido em tecidos meristematicos sao, por isso, 
ricas em ribossomos. 

A biossintese de proteinas se baseia em uma tradugao 
de sequencias de polinucleotideos em sequencias de poli- 
peptideos (ver 6.3.1.2). Energeticamente e quanto a tecni- 
ca da informagao, este processo estabelece as mais eleva- 
das exigencias e, correspondentemente, requer unidades 
funcionais grandes e com multiplas composites. De fato, 
as massas de particulas de citorribossomos (ribossomos 
citoplasmaticos de eucariotos), por exemplo, situam-se em 
4 MDa (4 megadalton = 4 milhoes Da; Tabela 2-2). 

Os ribossomos dos procariotos sao menores do que 
os dos eucariotos. De acordo com seu comportamento 
de sedimentagao na ultracentrifuga, eles sao caracteri- 
zados como ribossomos 70S ou ribossomos 80S. Eles se 
distinguem nao apenas estruturalmente, mas tambem 
funcionalmente. Assim, a tradugao nos ribossomos 70S e 
bloqueada pelos antibioticos cloranfenicol, estreptomici- 
na, lincomicina e eritromicina, enquanto concentrates 
iguais desses antibioticos nao tern agao em ribossomos 
80S; a cicloeximida, ao contrario, inibe apenas a fungao de 
ribossomos 80S. Os “ribossomos de organelas” dos plasti- 
dios e mitocondrias sao, em muitos aspectos, mais seme- 
lhantes aos ribossomos 70S bacterianos (Figura 2-42) do 
que aos citorribossomos 80S eucarioticos. 

Todos os ribossomos - procarioticos, ribossomos de 
organelas e citorribossomos eucarioticos - consistem em 
duas subunidades de tamanhos diferentes. Em geral, essas 
subunidades estao ligadas entre si apenas durante a tra- 

Tabela 2-2 Alguns dados sobre ribossomos 


Citorribos- Plastorribos- Ribossomos 
Atributo somos somos de E coli 


Diametro (nm) 

33 


27 


27 


Massa (kDa) 

4.200 


2.500 


2 


Sedimentagao 

80S 


70S 


70S 


Participagao proteica 
(% massa seca) 

50 


47 


40 


Subunidades 

60S 

40S 

50S 

30S 

50S 

30S 

Numero, proteinas r 

49 

33 

30 

23 

34 

21 

RNAr 

28S 

18S 

23S 

16S 

23S 

16S 


5,8S 


5S 


5S 



5S 


4,5S 





0s RNAr ocorrem apenas 1 vez por ribossomo, do mesmo modo que quase 
todas proteinas r. Nos diferentes organismos, os mitorribossomos sao em 
parte distintamente estruturados. 



Figura 2-42 Estrutura ribossomica, tendo como exemplo o ri¬ 
bossomo 70S de Escherichia coli. Subunidades grande e pequena 
ocorrem pareadas no ribossomo ativo. 0 processo de tradugao se 
realiza no local indicado por seta com estrela entre as subunidades, 
a cadeia polipeptidica crescente P sai na extremidade inferior da 
subunidade grande. Sftios funcionais nas subunidades: a sfntese 
de polipeptideos (centra de peptidiltransferase); b saida da cadeia 
polipeptidica ejungao de membrana; cjungao do RNAm, reconheci- 
mento codon-anticodon; d jungao do RNAt; e interagao com fatores 
de alongamento. As proteinas r da subunidade grande sao identifi- 
cadas com L 1, L 2 e assim por diante; as pequenas sao identifica- 
das com S 1, S 2 e assim por diante. (do ingles, large, small). Citor¬ 
ribossomos de eucariotos (tipo 80S) mostram formas de contorno 
semelhantes, mas sao maiores. 

dugao, mais precisamente durante o alongamento de uma 
cadeia polipeptidica recem-originada. Com a liberagao 
do polipeptideo pronto (terminagao), as subunidades ri¬ 
bossomicas se separam. A subunidade menor, entao, pode 
se ligar novamente a sequencias de terminagoes 5’ de um 
novo RNAm (iniciagao) e, apos jungao de uma subunidade 
grande, entrar de novo na ordem de reagoes repetitiva do 
alongamento. 

As duas subunidades ribossomicas sao associagoes de 
muitas proteinas ribossomicas distintas, em parte basi- 
cas, com diferentes RNAr (o ribossomo 80S a partir do 
ribossomo 40S - com RNAr 18S e 33 proteinas - e da su¬ 
bunidade 60S - com RNAr 5S, 5,8S e 28S e 49 proteinas; 
o ribossomo 70S a partir do ribossomo 30S - com RNAr 
16S e 21 proteinas - e da subunidade 50S - com RNAr 5S 
e 23S e 32 proteinas. 

A arquitetura molecular das subunidades ribosso¬ 
micas pode ser verificada, ate os detalhes atomicos, pri- 
meiramente para ribossomos bacterianos. A interagao de 
RNAm e RNAt se realiza onde a “cabega” da subunidade 
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pequena e a “coroa” da subunidade grande estao frente a 
frente (Figura 2-42). A partir daqui, a cadeia polipeptidi- 
ca crescente atravessa a subunidade grande e se evidencia 
apenas na extremidade oposta dessa subunidade. Cerca de 
40 residuos de aminoacidos da cadeia polipeptidica cres¬ 
cente sao protegidos nos citorribossomos e nao podem ser 
atacados por peptidases/proteinases, por exemplo. 

Alem de RNAm como portador de informagao e 
RNAr como mediadores estruturais e parceiros de liga- 
gao no ribossomo, RNAs transportadores (RNAt) tam- 
bem participam da tradugao. Eles transportam residuos 
de aminoacidos ativados ate o ribossomo e atuam como 
mediadores da sua incorporagao a cadeia polipeptidica 
crescente. Para isso, eles captam a informagao codificada 
nos codons do RNAm com auxilio de anticodons, sob pa- 
reamento temporario de bases. 

Os RNAt sao moleculas comparativamente pequenas, que con- 
sistem em apenas cerca de 80 nucleotideos (aproximadamente 
25 kDa). Sua sequencia permite consideravel pareamento intra¬ 
molecular de bases, originando uma “estrutura em folha de tre- 
vo” com quatro bravos e tres voltas (Figura 2-43A), caracteristica 
de todos os RNAt. O chamado brago aceptor com terminates 
3’ e 5’ nao tern qualquer volta; o residuo de aminoacido ativa- 
do prende-se ao de terminagao 3’. O anticodon correspondente 
a esse aminoacido, que pode ligar-se a um triplete complementar 
de bases do RNAm, tern posigao oposta. Na realidade, o RNAt 
nao tern essa estrutura tridimensional, mas e uma molecula em 
forma de L. As terminates aceptoras e as voltas do anticodon 
distam aproximadamente 9 nm entre si, nas duas terminates 
do L (Figura 2-43B). Os dois bravos laterais da folha de trevo, 
com suas voltas, estao localizados na dobra da molecula e aber- 
tos para fora; eles contem sinais de reconhecimento para aquelas 
enzimas, que carregam com seus aminoacidos cada RNAt, de 



Figura 2-43 RNA transportador (RNAt). A Forma de folha de tre¬ 
vo com quatro bragos e tres voltas. 1: a chamada volta T-Psi-C 
(ribotimidina-pseudouridina-citidina; RNAt se liga com ela, no 
RNAr 5S ou RNAr 5,8S); 2: volta do anticodon com anticodon 
(vermelho); 3: volta variavel, em RNAt distintos, de tamanhos 
diferentes ate ausentes; 4: volta DFIU (di-hidrouridina).O amino¬ 
acido pre-ativado e preso a sequencia CCA, na terminagao 3’. 
As “bases raras” sao simbolizadas por tragos mais grossos. B 
Modelo espacial, “forma L”. 


maneira altamente espedfica. A confiabilidade dessas enzimas 
- aminoacil-RNAt sintetases - garante, mesmo para os criterios 
da tecnica mais moderna, uma precisao da tradugao extraordi- 
nariamente alta, sem a qual a sobrevivencia de celulas e organis- 
mos seria inviavel. 

Os RNAr e RNAt ocorrem em todos os organismos, das 
menores bacterias ate os maiores seres unicelulares, basicamen- 
te com estruturas semelhantes e exercendo sempre a mesma 
fungao. Durante a evolugao filogenetica dos seres vivos, suas 
sequencias se mantem, em parte, extremamente conservadas. 
Por essa razao, eles sao testemunhas especialmente confiaveis 
da evolugao e permitem a reconstrugao dos processos filogene- 
ticos mesmo bastante remotos. Por exemplo, a posigao especial 
e a grande heterogeneidade das arqueas entre os procariotos tern 
sido desvendadas sobretudo com auxilio de comparagoes de se¬ 
quencias em RNAr. 

Durante a tradugao, sao reunidos inumeros a muitos 
ribossomos (monossomos), por meio de uma fita de 
RNAm, os quais formam um polissomo (Figura 2-44A, 
B). Os polissomos sao as organelas da tradugao propria- 



Figura 2-44 Ribossomos e polissomos, isolados de gemas florais 
de Narcissus pseudonarcissus, contraste negativo. A Monossomos. 
B Polissomos; em algumas partes, e distingufvel a formagao dos 
ribossomos a partir de duas subunidades de tamanhos desiguais 
(0,5 pm). (Preparagao segundo R. Junker; ME segundo H. Falk.) 
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mente ditas. De ocorrencia livre no plasma, elas sao heli- 
coidais. Junto as membranas, por outro lado, elas formam 
figuras bidimensionais, principalmente espirais (Figura 
2-50B). A liga^ao a membrana efetua-se na subunidade 
ribossomica grande, nas proximidades do local de saida 
da cadeia polipeptidica crescente. Com frequencia, esta e 
empurrada atraves da membrana ja durante sua sintese. 
Assim, proteinas secretadas e enzimas lisossomicas, por 
exemplo, chegam ao interior das cisternas de RE. Em ou- 
tros casos, a cadeia polipeptidica em forma^ao, com uma 
serie de pelo menos 20 residuos de aminoacidos hidro- 
fobicos em sequencia, permanece ancorada na propria 
membrana por longo tempo e torna-se assim uma pro- 
teina integral de membrana (ver 2.2.5.1). Os polissomos 
livres sintetizam principalmente proteinas soluveis dos 
compartimentos celulares plasmaticos. Porem, proteinas 
mitocondriais e plastidiais, bem como todas as proteinas 
nucleares e as enzimas caracteristicas de peroxissomos, 
tambem sao traduzidas em polissomos livres do citoplas- 
ma e chegam so mais tarde (pos-tradu^ao) ao seu local de 
destino (ver 6.3.1.4). 

2.2.5 Biomembranas 


Biomembranas sao estruturas lipoproteicas planas 
e delgadas, com 6-11 nm (ver 1.5.2). Por um lado, elas 
envolvem cada celula individualmente e, por outro lado, 
separam uns dos outros os mais diferentes compartimen¬ 
tos no interior da celula. Elas sao capacitadas para essa 
fun^ao mediante dois atributos especiais: elas sao sele- 
tivamente permeaveis (ver 2.2.53 e 5.1.5) e nao apre- 
sentam margens livres, mas envolvem sem lacunas um 
comp artimento. Apesar de planas, elas nao sao formas 
bidimensionais, mas sim tridimensionais. As biomem¬ 
branas sao viscosas; se forem rasgadas artificialmente, 
elas se fecham de novo imediatamente - uma conse- 
quencia do efeito hidrofobico (ver 1.5.1; a possibilidade 
de efetuar microinje^oes em celulas vivas, por exemplo, 
tambem se baseia nisso). 

As membranas originam-se nas celulas sempre a par- 
tir de membranas ja existentes. A biogenese das membra¬ 
nas baseia-se no crescimento da superficie das membra¬ 
nas existentes, mediante incorpora^ao de novas moleculas 
e finalmente parti^ao de compartimentos atraves do fluxo 
de membrana. Os dois componentes importantes de bio¬ 
membranas - lipideos estruturais e proteinas de membra¬ 
na - sao sintetizados principalmente no RE. Deste local, 
eles podem alcan^ar as membranas do complexo de Golgi 
e as membranas vacuolares, bem como a membrana celu- 
lar (membrana plasmatica) e as membranas externas dos 
plastidios e mitocondrias. As membranas internas destas 
organelas, que em sua composi^ao tambem derivam ni- 
tidamente de todas as outras membranas da celula, nao 
mantem intercambio direto com elas. 


2.2.5.1 Componentes moleculares 

Peliculas bimoleculares de lipideos estruturais produzi- 
das artificialmente (comparar com Figuras 1-21 e 1-22) 
correspondem as biomembranas em propriedades como 
espessura, fluidez e semipermeabilidade, porem, elas nao 
apresentam transporte de membrana ativo e especifico. 
Alem disso, nas peliculas lipidicas bimoleculares, os lados 
externo e interno sao identicos, ao passo que nas biomem¬ 
branas eles sao diferentes. Essas diferen^as explicam-se 
pela falta e existencia, respectivamente, de proteinas de 
membrana. Sao sobretudo as proteinas de membrana 
que possibilitam as diferentes fun^oes das membranas 
nas celulas. A razao de massa entre proteina e lipideo e 
normalmente de 3 : 2, mas ela pode apresentar grandes 
desvios. Em membranas dominadas por proteinas, como 
as membranas internas das mitocondrias, a participa^ao 
proteica fica acima de 70%; em membranas dominadas 
por lipideos, como as de cromoplastos membranosos (ver 
2.2.9.2), ela fica abaixo de 20%. 

Existem dois tipos de proteinas de membrana: as 
proteinas de membrana perifericas (extrinsecas) sao 
embebidas apenas superficialmente na bicamada lipidica 
e sao presas as partes polares dos lipideos de membra¬ 
na atraves de intera^oes eletrostaticas; elas nao mantem 
contato com as cadeias apolares de hidrocarboneto dos 
lipideos. Por isso, elas podem ser facilmente retiradas de 
biomembranas, por exemplo, por eleva^ao da concentra- 
<;ao ionica. Na verdade, algumas proteinas de membrana 
perifericas estao covalentemente ancoradas em mem¬ 
branas por meio das cadeias de hidrocarboneto dos aci- 
dos graxos ou prenil lipideos. As proteinas integrals de 
membrana (intrinsecas) atravessam o interior polar da 
bicamada lipidica de biomembranas; elas sao proteinas 
transmembrana. Somente por destrui^ao da bicamada 
lipidica (por exemplo, por meio de detergentes), elas po¬ 
dem ser isoladas das membranas. Essas moleculas pro- 
teicas sao caracterizadas por regioes superficiais hidrofo- 
bicas. Muitas vezes, tratam-se de regioes em a-helice de 
20-25 aminoacidos com cadeias laterais apolares como 
leucina e isoleucina, valina ou alanina (comparar com 
Figura 1-11). Existem proteinas integrais de membrana 
com varias passagens de membrana e muitos dominios 
hidrofobicos em a-helice correspondentes: na bacterior- 
rodopsina, por exemplo, sao sete; em canais ionicos, ate 
24. Por meio do efeito hidrofobico, as proteinas integrais 
de membrana sao ancoradas na bicamada lipidica da 
membrana e imediatamente se processam intera^oes da 
proteina com as cadeias apolares de hidrocarboneto da 
molecula lipidica. Os dominios das proteinas transmem¬ 
brana, que se sobressaem dos dois lados da membrana, 
mostram superficies hidrofilicas. Muitas proteinas de 
membrana sao glicosiladas e portam residuos de a$ucar 
ou cadeias de oligossacarideos ligados covalentemente 
no lado externo da membrana. 
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2.2.5.2 Modelo do mosaico fluido 

De acordo com o modelo do mosaico fluido, uma biomem- 
brana tipica apresenta um mosaico (em permanente mo- 
dificagao) de proteinas de membrana, que, com dominios 
hidrofobicos, sao integradas a uma pelicula fluido-crista- 
lina dupla de lipideos estruturais (Figura 2-45). Embora as 
proteinas integrais girem na superficie da membrana, por 
causa do estado fluido, e possam deslocar-se lateralmente 
(difusao lateral), e tambem as moleculas lipidicas mudem 
constantemente de posigao na pelicula lipidica, nao ocorre 
uma troca transversal das moleculas (flip-flop ), devido ao 
efeito hidrofobico. Portanto, uma molecula lipidica (en- 
contrada na camada lipidica simples de uma bicamada da 
membrana) nao pode chegar ate a outra camada lipidica, 
nem os dominios hidrofilos de uma proteina integral de 
membrana dos dois lados do dominio transmembrana 
podem trocar de posigao. Por isso, as biomembranas sao 
assimetricas: as superficies externa e interna sao diferentes 
quanto a composigao e caracteristicas. 

O estado fluido das membranas celulares e mantido 
por mudangas de temperatura mediante deslocamentos 
respectivos do padrao de lipideos. O aumento do deposito 
de esterois e a elevagao do numero das ligagoes duplas cis 
nas cadeias de hidrocarboneto dos acidos graxos nos lipi¬ 
deos tern efeito fluidificante. Nos organismos que vivem 
em ambiente mais frio, ha um aumento da incorporagao 
dos acidos graxos insaturados aos lipideos de membrana. 
Assim, em vez do acido estearico (insaturado e sem liga¬ 
goes duplas), para sintese de lipideos sao usados o acido 
oleico (insaturado simples) com uma ligagao dupla, o acido 
linoleico (insaturado duplo), o acido linolenico com tres li¬ 
gagoes duplas e o acido araquidonico com quatro ligagoes 
duplas no atomo 18 C. O oleo de linhaga mais valioso (com 
muitas ligagoes duplas) provem de cultivos em locais frios. 

Ao ME, as biomembranas cortadas transversalmente 
apresentam-se como linhas duplas finas (Figura 2-46A, 
B), uma expressao da presenga de camadas duplas. Protei¬ 
nas integrais de membrana, em preparagoes por criofra- 
tura, sao visiveis como particulas de membrana interna 
(PMI, Figuras 2-66, 2-84 e 2-93C). 

2.2.5.3 Membranas como limites de 
compartimentos 

A existencia de celulas e compartimentos celulares seria 
inimaginavel sem o efeito de barreira de membranas. Por 
essa razao, a tarefa essencial das biomembranas e impedir a 
difusao e criar espagos para reagoes. Por outro lado, celulas 
e compartimentos metabolicamente ativos, como sistemas 
abertos, necessitam trocar determinadas materias com o 
seu entorno. Sitios de reconhecimento e de passagem para 
ions ou moleculas selecionadas cumprem essa exigencia. 
Nesse sentido, muitas vezes e necessaria ate a concentra- 
gao de determinados ions ou moleculas na celula ou em 
um compartimento. Ela e alcangada a medida que os sitios 



Figura 2-45 Representagao esquematica de um corte transversal 
de uma membrana celular, segundo o modelo do mosaico fluido. A 
bicamada lipidica viscosa e atravessada por proteinas integrais de 
membrana (a direita, um dfmero), cujos dominios extraplasmati- 
cos portam cadeias de glicanos nao ramificadas e/ou ramificadas. 
As cadeias de glicanos de glicolipideos tambem ficam para fora do 
lado extraplasmatico da membrana. No lado plasmatico, nem lipi¬ 
deos nem proteinas sao glicolisados. Esterois sao armazenados nas 
regioes apolares (em vermelho) da bicamada lipidica; os dominios 
transmembrana das proteinas integrais de membrana sao igualmente 
hidrofobicos no seu lado externo. * Proteina periferica de membrana. 
Setas: piano de clivagem em criofratura. Cabegas de setas: deposito 
preferencial dos atomos de osmio usados para contraste, por meio 
do qual evidencia-se ao ME o aspecto trilaminar das biomembranas 
em corte transversal (comparar com Figura 2-46A). Todas as mole¬ 
culas participantes estao em movimento termico; constantemente, 
acontecem reagoes de mudanga de local no nfvel da membrana e 
rotagoes em volta dos eixos, perpendicularmente ao nfvel da mem¬ 
brana. Ao contrario, a troca transversal de moleculas de lipideos ou 
moleculas de proteinas (flip-flop) praticamente inexiste. 

de passagem especificos atuam como bombas (transporte 
ativo dependente de energia = transporte metabolico). O 
exame da permeabilidade de biomembranas mostra que 
seu efeito de barreira depende essencialmente da bicamada 
lipidica, enquanto o transporte de membrana especifico e 
especialmente ativo e garantido por proteinas integrais de 
membrana, conhecidas como translocadores (permeases, 
carreadores). Os translocadores reconhecem e se ligam a 
substancia a ser transportada, com ajuda de formas apro- 
priadas estericas (situagao analoga a ligagao especifica de 
complexos-enzima-substrato, ver 5.1.6), e por mudanga de 
conformagao a transferem de um compartimento para ou¬ 
tro vizinho (ver 5.1.5; Figura 5-4). 

Cada compartimento distingue-se dos demais compartimentos 
da celula por uma determinada composigao (Tabela 2-3) e por 
um meio ionico de pH e redox definido. Se as diferengas de con- 
centragao nos limites dos compartimentos (muitas vezes bastan- 
te elevadas) forem niveladas (por exemplo, mediante substancias 
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Figura 2-46 Biomembranas ao ME. A Membrana celular trilaminar entre a parede celular e o citoplasma da alga Botrydium granulatum, apos 
fixagao com glutaraldefdo-Os0 4 . B Aspecto trilaminar das membranas de Golgi nao fixadas de urn dictiossomo, apos criofratura (transversal, ce- 
lula embrionaria do apice de raiz de cebola). C Vista parcial de uma celula de meristema de raiz da cebola, em preparagao por criofratura: varias 
membranas em fratura transversal, bem como em vista superficial com partfculas de membrana interna, cujo numero por unidade de superficie 
e uma caracteristica dos respectivos tipos de membranas. (A, B: 0,1 pm; C: 1 pm). - Ci, citoplasma; D, dictiossomo; RE, retfculo endoplasmatico; 
M, mitocondrias; N, nucleo; V, vacuolos; P, parede celular. (A, ME segundo H. Falk; B, C, ME segundo V. Speth.) 


Tabela 2-3 Enzimas-chave/compostos caracterfsticos de membranas e compartimentos celulares 


Componentes celulares 

Enzima-chave/composto caracterfstico 

Membrana celular 

Celulose sintase; bomba de K+/Na+ 

Citoplasma 

Nitrato redutase; ribossomos 80S 

Nucleo 

Cromatina (nuc-DNA linear, histonas, etc.); DNA-polimerases nucleares e RNA-polimerases 

Plasma + nucleo 

Actina, miosina, tubulina 

Plastfdios 

Amido e amido sintase; DNApt circular; plastorribosomos (70S); nitrito redutase; em cloroplastos; ribulose 
bisfosfato carboxilase (rubisco), clorofilas, plastoquinona, ATP-sintase plastidial 

Mitocondrias 

Fumarase, sucinato desidrogenase, citocromoxidase; ubiquinona; ATP-sintase mitocondrial; DNAmt 
circular; Mitorribossomos (tipo 70S) 

RER 

Receptor SRP; riboforinas 

Dictiossomos 

Glicosiltransferases 

Vacuolos/lisossomos 

Fosfatase acida, a-manosidase; diferentes substancias de reserva, substancias toxicas e corantes 
(proteinas, agucares, acidos; alcaloides, glicosfdeos, oxalato de Ca; flavonoides entre outros quimocromos) 

Oleossomos 

Triacilglicerois 
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toxicas, os chamados ionoforos, ou determinados antibioticos), 
a consequencia e a morte da celula. Os potenciais de membra- 
na, que exercem um pap el importante em to das as celulas vivas, 
tambem resultam da constituigao ionica distinta dos comparti- 
mentos vizinhos. Devido a pequena espessura da bicamada lipi- 
dica (4 nm), dos potenciais de membrana (ordem de grandeza de 
100 mV) resultam intensidades do campo eletrico em torno de 
100.000 V cm' 1 . Com isso, o potencial de membrana situa-se no 
limite da tensao de ruptura para bicamadas lipidicas. 

Na verdade, as biomembranas nao sao barreiras de difusao 
perfeitas. Muitas substancias lipofilicas, como venenos, narcoti- 
cos e similares, podem se dissolver na bicamada lipidica e ate 
se concentrarem, de modo que esta nao representa para elas um 
obstaculo a difusao. Mesmo particulas polares podem passar, 
desde que sejam suficientemente pequenas (< 70 Da). A mem¬ 
brana atua como um filtro, com uma largura media de poros 
de 0,3 nm. Neste sentido, locais lesados (de curta duragao) fun- 
cionam como poros, como os que sempre resultam por ocasiao 
de movimentos termicos das moleculas lipidicas presentes nas 
membranas fluidas. A permeabilidade relativamente alta para 
agua depende em muitos casos da existencia de aquaporinas, 
que formam canais transmembrana com 0,4 nm de largura para 
moleculas de agua (Figura 5-23). Atraves de um canal deste tipo, 
quando aberto por fosforilagao da aquaporina, nao passam ions 
nem metabolitos, mas atravessam ate 4 bilhoes de moleculas de 
H 2 0 por segundo. 

O comportamento da permeabilidade da bicamada lipidica 
e descrito resumidamente pela teoria do filtro lipidico. Ela sig- 
nifica que substancias polares, conforme o tamanho, nao podem 
se difundir atraves de poros hidrofilicos da membrana (efeito 
peneira), ao passo que substancias apolares podem se dissolver 
na membrana e atravessa-la. Excetuando os parametros tama¬ 
nho de particula e lipofilia, esta permeagao passiva, no entanto, 
e inespecifica: nao existem estruturas de reconhecimento para 
substancias determinadas. A Figura 2-47 ilustra um elucidativo 
experimento sobre a teoria do filtro lipidico, a “armadilha de 
ions” (comparar com Figura 6-37). 

2.2.6 Membranas e compartimentos 
celulares 


Os diversos sistemas de membrana da celula nao se rela- 
cionam diretamente, mas podem se comunicar indireta- 
mente pelo fluxo de membrana (citoses), por meio de 
correntes de vesiculas. Pela fluidez das biomembranas e 
a decorrente possibilidade de deslocamento, no nivel da 
membrana, mesmo de complexos maiores de proteinas, a 
separagao espacial dos compartimentos individuais com 
seus envoltorios de membranas cria as condigoes necessa- 
rias para a diversificagao funcional. 

O fluxo de membrana pressupoe decomposigao e fu¬ 
sao rigorosamente reguladas por compartimentos. A fusao 
de compartimentos esta baseada na fusao de membranas. 
Como biomembranas nao podem fusionar-se esponta- 
neamente, as forgas de repulsao precisam ser vencidas 
por proteinas especializadas. A especificidade da fusao de 
compartimentos e, ao mesmo tempo, garantida por estas 
proteinas (ver 2.2.6.4 e 2.2.6.5). 



Figura 2-47 Armadilha de ions, concentragao de vermelho neutro 
no vacuolo de uma celula vegetal. 0 vermelho neutro ocorre em 
solugao alcalina como molecula lipofflica (A); como cation colorido, 
em solugao acida por adigao de um proton (B). C Estado de partida: 
celula viva em solugao de vermelho neutro dilufda, pH 8 (molecu¬ 
las coloridas apresentadas como pontos, cations coloridos como 
tragos). D Estado final: moleculas coloridas estao permeadas no 
vacuolo (pH 5), o qual elas nao podem mais deixar como ions colori¬ 
dos hidrofilicos. Um equilibrio se estabelece somente quando a con¬ 
centragao das moleculas de vermelho neutro no vacuolo se iguala a 
da solugao externa. Porem, aqui e alcangada uma concentragao do 
vermelho neutro no vacuolo (forma ionica) superior a 1.000 vezes. 

A maioria das membranas intracelulares (endomem- 
branas) e a membrana celular estao em contato atraves de 
processos de fluxo de membrana; elas pertencem, em ulti¬ 
ma analise, a um sistema central superior de membranas. 
Porem, as membranas mitocondriais internas, bem como 
as membranas internas dos envoltorios e tilacoides (ver 
2.2.8.2 e 2.2.9.1), nao pertencem a este sistema. Assim, a 
celula vegetal contem nao apenas tres tipos de plasma per- 
manentemente separados, mas tambem tres sistemas de 
membrana nao interligados por fluxo de membrana, que 
tambem apresentam diferentes caracteristicas na compo- 
sigao lipidica e estrutura proteica. 

Dentre os compartimentos internos das celulas de plantas, os 
grandes vacuolos foram descobertos ja no seculo XIX, e suas 
membranas foram melhor caracterizadas por meio de experi- 
mentos de osmose. Hoje e possivel isola-las em sua forma in- 
tacta (Figura 2-58A). Concomitantemente, com a pesquisa da 
estrutura celular por meio da microscopia eletronica, que levou a 
descoberta do RE, com o envoltorio nuclear como elemento cen¬ 
tral, o complexo de Golgi (dictiossomos) e os diversos tipos de 
vesiculas, por meio do fracionamento celular se tornou possivel 
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Figura 2-48 Protoplastos obtidos artificialmente por 
meio de digestao enzimatica das paredes celulares. A 
Protoplasto de celula do mesofilo (com cloroplastos) de 
Nicotiana tabacum, apos esferamento (do protoplasto) 
em sorbitol 0,6 M. B, C Microinjegao em um protoplasto 
de Nicotiana tabacum ; B antes e C depois da injegao de 
dextran-FITC no citoplasma do protoplasto; citoplasma 
visivelmente corado (C em microscopia de fluoresc§n- 
cia). C Clone celular em cultura de celulas, desenvolven- 
do-se por divisao a partir do protoplasto (regeneragao) 
(B, C 200x). 



a caracterizagao bioqmmica dos diversos compartimentos e suas 
membranas (Quadro 2-1). Com isso, muitas relagoes entre estru- 
tura e fungao puderam ser esclarecidas. Por outro lado, celulas 
vegetais e fungicas sao menos faceis de analisar do que as celulas 
de mamiferos, desprovidas de parede e vacuolos. 

2.2.6.1 Membrana celular 

A membrana celular ou plasmatica (plasmalema) e mais 
espessa e mais densa que as demais membranas celulares, 
devido a elevada participagao de glicoproteinas. Ela cria 
e estabiliza o meio ionico especial no citoplasma, possi- 
bilitando que protons, ions Ca 2+ e Na 2+ sejam bombeados 
para fora da celula e ions K + para dentro dela, median- 
te translocadores especificos e com consumo de ATP. A 
membrana plasmatica e ampliada, por meio de evagina- 
goes ou invaginagoes, em todas as regioes onde ocorrem 
trocas intensivas de materiais (comparar com, por exem- 
plo, Figura 3-27). 

Protoplastos desprovidos de parede podem ser facil- 
mente obtidos mediante a digestao das paredes celulares 
com pectinases e celulases (Figura 2-48). Eles se mantem 
vivos, se estabilizados osmoticamente. Com protoplas¬ 
tos, podem ser realizadas fusoes celulares, por exemplo, 
atraves de polietilenoglicol ou descargas eletricas (Figura 
2-49). Desta forma, e possivel tambem produzir artificial¬ 
mente hibridos celulares (“dbridos”), isto e, celulas mis- 
tas de organismos de posigoes sistematicas muito distan- 
tes, que jamais ocorreriam na natureza. 

A membrana celular e pressionada pelo turgor para a face inter¬ 
na da parede. Todavia, em determinados locais, ela tambem esta 
intimamente ligada a parede por meio de interagoes quimicas es- 
pecificas. Isto vale, por um lado, para os sitios onde sao formadas 
microfibrilas de celulose (ver 22.7.2). Por outro lado, com o uso 
de anticorpos, foi possivel demonstrar que proteinas integrals de 


membrana (integrinas) interagem com componentes da parede 
celular e permitem assim uma ligagao mutua firme (como com a 
matriz extraplasmatica em celulas animais). 



Figura 2-49 Eletrofusao de protoplastos do musgo Funaria hygro- 
metrica (640x). Dois protoplastos em contato (A), conectados a um 
eletrodo, sao fusionados (B-E) por meio de uma descarga eletrica 
(forga do campo 1 kV cm" 1 , 70 ps). Em algumas semanas, um novo in- 
dividuo de musgo pode crescer a partir de uma celula hibrida assim 
obtida. (Segundo A. Mejia, G. Spangenberg, H.-U Koop e M. Boop.) 

















Tratado de Botanica de Strasburger 83 


2.2.6.2 Retfculo endoplasmatico (RE) 

O RE ocorre em duas formas diferentes estrutural e fun- 
cionalmente: RE rugoso (RER) e RE liso (REL). O RE ru¬ 
goso, coberto de polissomos, ocorre como cisternas acha- 
tadas e expandidas, caracterizadas por rapidas mudangas 
de forma (Figuras 2-50 e 2-51). Ao contrario, o REL, des- 
provido de ribossomos, constitui uma malha de tubulos 
membranosos ramificados (Figura 2-52). 

No RER encontra-se intensa sintese proteica. Neste 
caso, as proteinas formadas pelos polissomos ligados a 
membrana sao proteinas de membrana integrals ou pro- 



Figura 2-50 Retfculo endoplasmatico com ribossomos (rugoso). 
A Cisternas em corte transversal (setas) junto a mitocondrias (M), 
dictiossomos (D) e cloroplasto (C); plasmodesmos (P) em urn campo 
primario de pontoagao da parede celular; celula da folha do feijao. B 
Cisternas do RER em corte superficial, com polissomos espiralados, 
no tubo polfnico do tabaco (Nicotians tabacum) (1 pm). - C, cloro- 
plastfdio; D, dictiossomos; M, mitocondrias; P, plasmodesmos. (ME: 
A, segundo H. Falk; B, segundo U. Kristen.) 


teinas que sao deslocadas para compartimentos nao plas- 
maticos (como vacuolos) ou secretadas para fora (protei¬ 
nas de secregao = proteinas de exportagao, por exemplo, 
proteinas de parede celular ou exoenzimas dos fungos 
parasiticos, digestoras de parede). As membranas do RER 
sao as unicas que dispoem de receptores para citoribos- 
somos e podem fixar polissomos em seu lado plasmatico 
(LP). A respeito da translocagao das proteinas sintetizadas 
nos ribossomos ligados ao RE, ver 6.3.1.4. 

As fungoes do REL sao multiplas, principalmen- 
te as relacionadas a sintese de lipidios, flavonoides e 
terpenos (ver 5.15.1 e 5.15.2). Nas celulas vegetais, a 
produgao de acidos graxos ocorre principalmente nos 
plastidios. Porem, a transformagao dos acidos graxos, 
inicialmente saturados, em acidos graxos insaturados e 
a incorporagao dos lipidios recem formados as mem¬ 
branas, e uma fungao do REL tambem nas celulas ve¬ 
getais, como em todos os eucitos. Esta incorporagao se 
da apenas no lado (LP) das membranas do RE voltado 
para o citoplasma, de modo que as moleculas lipidicas 
recem sintetizadas podem ser absorvidas apenas na ca- 
mada disposta sobre o lado plasmatico da membrana. 



Figura 2-51 A Retfculo endoplasmatico em uma celula viva de cul- 
tura de tecidos do tabaco (940x). B Fotografada 10,5 s depois de 
A. Nas fotografias sao visfveis, alem do RE, tambem oleossomos, 
mitocondrias e (abaixo a esquerda) plastfdios. (Segundo W. Url.) 
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Figura 2-52 REL de uma celula secretora de oleo da bardana (Arc¬ 
tium lappa), com inumeros cortes transversals e longitudinals dos 
tubulos de RE dobrados e ramificados (0,5 |jm). - M, mitocondria; P, 
parede celular. (ME segundo E. Schnepf.) 


Essas membranas apresentam uma proteina especial de- 
nominada flipase, que catalisa a inversao (flip-flap ) de 
moleculas de lipideos da camada plasmatica da mem- 
brana para a extraplasmatica, o que de outro modo e 
praticamente impossivel. 

2.2.6.3 Dictiossomos e complexo de Golgi 

Nos dictiossomas, principalmente proteinas integrals de 
membrana e proteinas secretoras sao modificadas e dis- 
tribuidas, sendo ejetadas da celula em vesiculas de secre- 
$ao (vesiculas de Golgi) ou depositadas em vacuolos. Os 
dictiossomas sao elementos do complexo de Golgi. Os pe- 
quenos organismos unicelulares frequentemente possuem 
um unico dictiossomo. Porem, em celulas maiores estao 
presentes sempre muitos dictiossomos, em alguns casos 
ate mais de mil e, em geral, (ao contrario de muitas celulas 
animais) dispersos por todo o citoplasma (complexo de 
Golgi “disperso”). 

O dictiossomo tipico e formado por uma pilha de 
cisternas de Golgi. Ele localiza-se sempre proximo a 
uma cisterna de RE ou ao envoltorio nuclear e e para- 
lelo a ele (Figuras 2-53B e 2-55). A face do dictiossomo 
voltada para o RE e denominada face cis, a oposta a ele 



Figura 2-53 Dictiossomos. A Dictiossomos em cortes transversal 
e superficial na celula da ligula de isoete (Isoetes lacustris); periferia 
reticular-tubular das cisternas de Golgi e muitas vesiculas pequenas 
(1 pm). B Dictiossomos em corte transversal em celula secretora 
de Veronica beccabunga ; face cis abaixo, voltada para o RER; sobre 
a face trans, estao visiveis entre as cisternas delicados filamentos 
de Golgi; cisternas externas da face trans dilatadas e fenestradas 
(rede trans de Golgi) (0,5 pm). - M, mitocondria; RE, reticulo endo- 
plasmatico. (ME: A, segundo U. Kristen; B, segundo J. Lockhause e 
U. Kristen.) 

e a face trans. Na face cis , formam-se novas cisternas de 
Golgi pela confluencia de vesiculas; na face trans , novas 
vesiculas de Golgi se separam. Em muitos casos, as zonas 
marginais das cisternas distais de Golgi sao reticulares 
(rede trans de Golgi, RTG). Nos chamados dictiosso¬ 
mos hipertroficos nao sao formadas vesiculas isoladas, 
mas cisternas inteiras inflam e migram para a superficie 
celular (Figura 2-54D). 

Os dictiossomos sao forma^oes temporarias. Eles 
podem ser formados novamente a partir do RE, con- 
forme a necessidade. A estrutura dos dictiossomos va- 
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ria em organismos diferentes e em celulas diferentes de 
um mesmo organismo multicelular. Em muitos fungos 
primitivos, e tambem nas celulas de sementes secas, no 
lugar de dictiossomos, sao encontrados no citoplasma 
aglomerados de pequenas vesiculas membranosas ou tu- 
bulos membranosos. Enquanto nos dictiossomos tipicos 
de plantas superiores o numero de cisternas de Golgi va- 
ria entre 4-10, em protistas este numero pode atingir ate 
mais de 30. 

Nas cisternas de Golgi, processam-se principalmente sinteses 
de oligossacrideos e polissacarideos. Determinadas glico- 
sil-transferases (por exemplo, galactosil-transferase, transfere 
unidades de galactose para cadeias de glicanos em formagao) 
sao as principais enzimas do complexo de Golgi. Com sua ajuda 
sao produzidos, entre outros, os polissacarideos da matriz da 
parede celular (ver 5.16.1.1; para a sintese de polissacarideos de 
reserva, como amido e glicogenio, existem sistemas enzimati- 
cos citoplasmaticos ou plastidiais ou mitocondriais proprios, 
ver 5.16.1.2). Nas cisternas de Golgi tambem sao glicosiladas 
proteinas integrais de membrana nos seus dominios extrapla- 
maticos - um processo que ja se inicia no lume do RER, mas 
so e finalizado no complexo de Golgi. Todas as proteinas de 
exportagao e proteinas integrais da membrana plasmatica sao 
glicoproteinas. 

Tambem as secregoes produzidas sao muito diversas. 
Como extremas, por um lado, ocorrem secregoes com 
formas; nas cisternas ou vesiculas de Golgi sao constitui- 
das estruturas caracteristicas, por meio de processos de 
auto-organizagao. Exemplos conhecidos sao as escamas 
de paredes celulares, alem de extrussomos (ejectossomos 
ou tricocistos) dos criptofitos e dinoflagelados unicelu- 
lares - ejegoes explosivas, muitas vezes venenosas para 
defesa contra inimigos ou anestesia de presas - assim 
como os mastigonemas de flagelos barbulados (Figuras 
10-21A-C e 10-89F). Por outro lado, sao secretados mu- 
copolissacarideos especialmente ricos em agua. Um caso 
especial de secregao de Golgi e a excregao ativa de agua. 
Todos os protistas de agua doce sem parede celular ri- 
gida sao instaveis, pois absorvem agua osmoticamente, 
sem que possam compensar a pressao interna atraves da 
pressao oposta exercida por um esqueleto externo. Por 
isso, tais organismos possuem dispositivos para a secre¬ 
gao ativa de agua, na maioria dos casos, vacuolos pulsa- 
teis (contrateis). Por expansao, eles absorvem mecanica 
ou osmoticamente a agua do plasma circundante (dias¬ 
tole) e por contragao periodicamente a ejetam, atraves 
de um canal aberto provisoriamente (sistole). Na alga 
unicelular Vacuolaria , inumeros dictiossomos assumem 
esta fungao. Eles formam um complexo de Golgi “peri¬ 
nuclear” em densa distribuigao junto a face externa do 
envoltorio nuclear. As vesiculas de Golgi em grande nu¬ 
mero, contendo um muco extremamente rico em agua, 
sao constantemente separadas e fusionam-se rapidamen- 
te em vacuolos de secregao cada vez maiores, que sao por 
fim exocitados (Figura 2-54). 



Figura 2-54 Secregao de agua atraves do complexo de Golgi. A-C 
Vacuolaria virescens. A, B Esquema da formagao e exocitose de ve¬ 
siculas de Golgi (vacuolos) ricas em agua, em estadios sucessivos; 
o complexo de Golgi (finamente pontilhado, constitufdo de cerda de 
50 dictiossomos) situa-se nas proximidades do nucleo (grosseira- 
mente pontilhado); numeros romanos designam os vacuolos “pulsa- 
teis” formados pela fusao de vacuolos menores (numeros arabicos). 
Em 30 minutos e secretada tanta agua quanto o volume da propria 
celula. C Quatro dictiossomos do complexo de Golgi, vacuolos de 
Golgi cada vez maiores em diregao ao exterior (acima). D Na alga 
Glaucocystis geitleri, tambem unicelular, cisternas de Golgi inteiras 
inflam-se pela absorgao de agua e se esvaziam ritmicamente para 
fora na diregao da seta (C e D: 1 pm). (A, B: segundo R. Poisson e A. 
Hollande; C, D: ME segundo E. Schnepf e W. Koch.) - G, complexo 
de Golgi; M, membrana celular. 
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2.2.6.4 Fluxo de membrana, exocitose e 
endocitose 

Ao contrario do transporte de membrana (transferen- 
cia de substancias atraves de biomembranas), fluxo de 
membrana (transporte vesicular) significa o transporte 
de compartimentos inteiros. Por meio do fluxo de mem¬ 
brana, pequenos compartimentos parciais podem ser se- 
parados de maiores, deslocados de modo direcionado na 
celula. Com o auxilio do citoesqueleto e suas proteinas 
motoras, fusionam-se com outros compartimentos. A Fi- 
gura 2-55 apresenta uma visao geral desses processos (ci- 
toses) (ver tambem Figura 6-16). Assim, vesiculas secre- 
toras sao destacadas na rede trans de Golgi, migram para 
a membrana celular, fusionam-se com ela e descarregam 
seu conteudo para fora. A membrana da vesicula torna-se 
parte da plasmalema. Este tipo de secregao celular e deno- 
minado exocitose. 

Durante a separagao de vesiculas de secregao, o dic- 
tiossomo perde material de membrana. Como nos dic- 
tiossomos nao podem ser sintetizados nem lipideos nem 
proteinas, um novo material de membrana precisa ser for- 
necido pelo RE. Isto ocorre atraves de vesiculas de transi- 
to em magnitude exatamente coordenada, de modo que a 
aparencia do dictiossomo permanece inalterada, apesar da 
constante perda e ganho de material. E uma estrutura di- 
namica em equilibrio constante e apresenta polaridade es- 
trutural e funcional: na face proximal, cis ou de formagao, 
voltada para o RE, sao produzidas novas cisternas de Golgi 


a partir de vesiculas de transito, na face distal (face trans , 
de secregao) sao perdidas membranas de Golgi por meio 
da separagao de vesiculas de secregao. Assim, membranas 
de Golgi migram com os precursores dos materiais de se¬ 
cregao por elas envolvidos, atraves da pilha de cisternas de 
cis para trans , seja como cisternas inteiras ou por corren- 
tes de vesiculas na margem do dictiossomo. Com isso, a 
altura das cisternas diminui, a espessura das membranas 
aumenta. Algumas atividades enzimaticas ligadas a mem¬ 
brana sao proximais, outras sao distais. O alongamento 
continuo de cadeias de oligossacarideos e polissacarideos e 
a participagao de glicanos nas pre-secregoes aumentam ao 
mesmo tempo o interior da cisterna e acidificado. A ordem 
dos radicais de agucar nas cadeias de oligossacarideos de 
glicoproteinas e determinada temporal e espacialmente ao 
longo de uma esteira diante das etapas de montagem. 

A endocitose se processa quando vesiculas sao for- 
madas na super fide celular, por dobramentos da membra¬ 
na celular, e deslocadas para o interior da celula. Ela cor- 
responde formalmente a uma inversao dos ultimos passos 
da exocitose. Neste caso, por exemplo, macromoleculas 
que foram ligadas por receptores especificos a face externa 
da membrana celular, podem ser levadas aos endossomos 
e lisossomos atraves de vesiculas revestidas (VR) e, entao, 
digeridas. Muitos organismos unicelulares e a maioria dos 
zoocitos podem tambem ingerir particulas alimentares 
microscopicas mediante endocitose (fagocitose, Figura 
2-55 A, 5 e 6). A endocitose foi comprovada tambem em 
celulas vegetais, mas apenas em pequena escala, pois a os- 



Figura 2-55 Fluxo de membrana, exocitose e endocitose. A As proteinas sintetizadas no RER chegam ao dictiossomo (D) atraves de vesfcu- 
las de transito (1). Elas, sao modificadas por glicosilagao e transportadas por vesiculas de Golgi para a membrana celular (2) e exocitadas (3) 
ou empacotadas em lisossomos primarios (4). Particulas maiores ingeridas por meio da fagocitose (5) sao degradadas com o auxilio de en- 
zimas lisossomicas nos vacuolos digestivos (6). Particulas menores, por exemplo, macromoleculas utilizaveis pela celula, sao adsorvidas por 
receptores especificos na membrana celular e transferidas para endossomas por vesiculas que revestidas (8) cujo meio acido sao deixadas 
pelos receptores e hidrolisadas. Os receptores sao reciclados: inicialmente, atraves de membranas celulares em dictiossomos (9) e apos de 
novo para a superficie celular (10). B Corrente de vesiculas do RER (aqui representado pelo envoltorio do nucleo da alga Botrydium granula¬ 
tion) para dictiossomos vizinhos; setas: desligamento de vesiculas de transito. (1 pm). - MC, membrana celular; VR, vesiculas revestidas; D, 
dictiossomo; End, endossomo; Lis, lisossomo; N, nucleo. (B, imagem ao ME segundo H. Falk.) 










Tratado de Botanica de Strasburger 87 


motrofia dessas celulas e das paredes celulares excluem a 
fagocitose. Vesiculas revestidas sao encontradas com fre- 
quencia tambem em celulas vegetais, especialmente na re- 
giao da membrana celular e no entorno dos dictiossomos 
(Figura 2-56D). Elas estao envolvidas principalmente na 
reciclagem de membranas e receptores ou servem para 
o transporte intracelular de membranas e de substancias 
(intracitose). 



Figura 2-56 Vesiculas revestidas (VR) e clatrina. A Esquema de 
uma vesfcula de clatrina. B Tres tricelios (um deles colorido) como 
componentes da estrutura de treliga pentagonal ou hexagonal. 
Cada tricelio consiste de tres cadeias pesadas (cada uma com 150 
kDa, 50% alfa-helice: os bragos dobrados) e tres cadeias leves (cada 
uma com 35 kDa); ao longo de cada aresta da grade de clatrina 
dispoem-se quatro cadeias pesadas, as cadeias leves dispoem-se 
nos angulos. C VR isolada do hipocotilo da abobrinha (um cultivar 
de Cucurbita pepo), em contraste negativo. D VR (setas) em um dic- 
tiossomo da alga Micrasterias (observe tambem a disposigao uni¬ 
lateral dos ribossomos das cisternas do RE opostas a face cis do 
dictiossomo) (C e D: 0,5 pm). (ME de C segundo D.G. Robinson; ME 
de D segundo 0. Kiermayer.) 


2.2.6.5 Vesiculas revestidas 

As vesiculas revestidas (Figura 2-56), com diametros em 
torno de 0,1 pm, estao entre os menores compartimentos 
celulares. Elas possuem um esqueleto de membrana, que 
constitui o revestimento propriamente dito (do ingles, 
coat = casca). Conforme as proteinas do envoltorio, po- 
dem ser distinguidos dois tipos de VR: vesiculas de clatri¬ 
na e vesiculas revestidas de proteina. As vesiculas de cla¬ 
trina (VRC) sao observadas na endocitose e no transito de 
vesiculas entre dictiossomos e lisossomos ou vacuolos. As 
vesiculas revestidas de proteina ocorrem principalmente 
na exocitose e intracitose. Os dois tipos de VR sao tempo¬ 
raries e sujeitos a um constante turnover. 

A estrutura faveolada que a proteina estrutural clatri¬ 
na (do grego, klathron - grade) forma em torno da VRC 
e constituida por trimeros de clatrina, denominados trice¬ 
lios (Figura 2-56B). A construgao e a degradagao sao go- 
vernadas por proteinas acompanhantes; a decomposigao, 
por exemplo, e controlada por uma ATPase especial. A 
formagao de VRC por endocitose e iniciada pela estrutu- 
ragao de um padrao faveolado de clatrina no lado interno 
da membrana plasmatica. Neste processo participam pro- 
teinas -assembly especiais, aparentadas com as proteinas 
das celulas de mamiferos de fungoes analogas (adaptinas). 
As regioes determinadas da membrana plasmatica sao 
denominadas “membranas revestidas” ou - apos o apro- 
fundamento no citoplasma - “pontoagoes revestidas” (do 
ingles,pzt = depressao, cova). Em celulas vegetais, ate mais 
de 7% da superficie da membrana plasmatica pode estar 
ocupada com poligonos de clatrina. A formagao de pon¬ 
toagoes revestidas e sua constrigao como VRC demanda 
energia, sendo preciso que seja realizado trabalho contra 
o turgor (comparagao: pressao local em uma camara de 
bicicleta plenamente cheia de ar). Por isso, a endocitose 
em celulas vegetais e observada principalmente onde o 
turgor e menor (tricomas de raizes, celulas do endosper- 
ma, protoplastos produzidos artificialmente). A dinami- 
na, uma GTPase que supre a necessidade de energia pela 
clivagem de GTP, esta envolvida na formagao do envol¬ 
torio de clatrina. Nas vesiculas com proteina de revesti¬ 
mento (vesiculas COP; do ingles, coat-protein - proteina 
de revestimento), o complexo do envoltorio e constituido 
por varias proteinas nao relacionadas a clatrina e denomi¬ 
nadas coatomeros. As etapas decisivas do transporte de 
vesiculas puderam ser amplamente esclarecidas em celulas 
de levedura, das quais a analise genetica e especialmente 
acessivel, e em celulas nervosas de mamiferos, nas quais 
a liberagao em massa de vesiculas de neurotransmissores 
pode ser controlada por impulsos eletricos. 

Essas etapas envolvem o brotamento de vesiculas nas membra¬ 
nas doadoras, sua ligagao as membranas de destino e a fusao com 
estas. Para a formagao de vesiculas, os coatomeros do citoplas¬ 
ma sao montados em um revestimento (coat) nas areas deter¬ 
minadas da membrana do RE ou dos dictiossomos. Isto exige a 
ativagao de uma pequena proteina-G, que contem GDP ligado e 
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o troca por GTP. Este processo, que desencadeia o brotamento 
da vesicula, pode ser bloqueado pela brefeldina, uma toxina de 
fungo. A liga^ao da vesicula a membrana de destino so e possivel 
apos a ruptura do revestimento. Este processo e causado pela cli- 
vagem de GTP na proteina-G. Contudo, alem disso sao necessa- 
rias estruturas especificas de reconhecimento, para excluir falhas 
de orienta^ao no transporte de vesiculas. Varias destas estruturas 
sao reunidas sob a abreviatura SNARE: v-SNARE (sobre a vesi¬ 
cula) e t-SNARE (sobre a membrana de destino). 

2.2.6.6 Peroxissomos e glioxissomos 

No inicio da era da microscopia eletronica, foram designa- 
das como microcorpos todas as vesiculas de 0,3-1,5 pm de 
tamanho com conteudo denso, que desempenham ativi- 
dades metabolicas e, portanto, content determinadas enzi- 
mas em altas concentrates. As funqoes dos microcorpos 
sao diferentes em cada tipo de celula (tecido). Porem, es- 
tao sempre em destaque as transformaqoes oxidativas, em 
geral aquelas de degradaqao de materials. Nessas reaqoes, 
e formado o peroxido de hidrogenio H 2 0 2 , substancia to¬ 
xica para a celula, que e clivada em agua e oxigenio pela 
enzima catalase. A catalase e a enzima mais comum nos 
microcorpos, que, em consequencia, sao reunidos como 
peroxissomos. Em plantas, principalmente os peroxisso¬ 
mos de celulas fotossinteticamente ativas (peroxissomos 
foliares, Figura 2-57) tornaram-se conhecidos como orga- 
nelas da fotorrespiraqao (ver 5.5.6), assim como os pero- 



Figura 2-57 Peroxissomo foliar no espinafre, localizado muito 
proximo a um cloroplasto (com grana). No citoplasma, inumeros 
ribossomos (0,5 pm). - Cp, cloroplastio; V, vacuolo. (ME segundo 
H. Falk.) 


xissomos de sementes armazenadoras de oleo, que, como 
os glioxissomos, desempenham um papel decisivo na 
mobilizaqao de reservas de gorduras (ver 5.11). Em ambos 
casos, as relaqoes metabolicas na celula viva sao evidentes 
pela localizaqao dos peroxissomos proximos aos plastidios 
e mitocondrias ou oleossomos. 

Os peroxissomos sao formados apenas a partir de ou- 
tros peroxissomos, embora nao contenham acidos nuclei- 
cos (ao contrario de mitocondrias e plastidios). Todas as 
enzimas caracteristicas sao sintetizadas em polissomos li- 
vres do citoplasma e so, entao, com a cisao de uma sequen- 
cia parcial (do peptideo de transito), sao transferidas para 
os microcorpos. Isto lembra os processos correspondentes 
em mitocondrias e plastidios (ver 2.2.8.2 e 2.2.9). 

2.2.6.7 Vacuolos e tonoplasto 

Vacuolos cheios de suco celular, especialmente o grande 
vacuolo central das celulas de tecidos, sao caracteristicos 
da celula vegetal. O volume de todos os vacuolos de uma 
celula corresponde, ja em celulas do meristema primario, 
cerca de 20% do volume celular, podendo atingir mais de 
90% (comparar Figuras 2-2A, C; 2-48A-C e 2-58). Vacuo¬ 
los sao compartimentos nao plasmaticos, seu conteudo 
tern em geral valores de pH em torno de 5,5, muitas vezes 
ate inferiores. Os vacuolos sao delimitados do citoplasma 
fracamente alcalino pela membrana do tonoplasto, geral- 
mente denominada “tonoplasto”. 

Sob condiqoes normais, a concentraqao molar total 
do suco celular situa-se muito acima da concentraqao 
dos liquidos nas paredes celulares, que, por outro lado, 
corresponde a concentraqao da agua praticamente pura, 
desmineralizada. O suco celular e hipertonico, razao pela 
qual absorve agua atraves da membrana plasmatica e to¬ 
noplasto (osmose, ver 5.3.2. 1). A pressao hidrostatica as¬ 
sim originada, turgor, expande a celula e e recebida pela 
pressao de parede. Como o suco celular, sendo um liquido 
nao e compressivel, a resistencia de partes herbaceas (nao 
lenhosas) das plantas e devida ao antagonismo entre tur¬ 
gor e pressao de parede. Se a parede celular possuir fendas 
ou partes frouxas, como nos tecidos glandulares vegetais, 
secreqoes podem ser espremidas para fora com o auxilio 
do turgor. 

Se o meio externo de uma celula tornar-se experimen- 
talmente hipertonico em relaqao ao suco celular, entao o 
vacuolo perde agua ate que a concentraqao molar total de 
todos os componentes nao permeaveis do suco celular se 
torne igual a do meio externo. Pela reduqao do volume 
do vacuolo, primeiramente a parede celular e tensionada, 
para finalmente o protoplasto se soltar da parede: plasmo- 
lise (Figuras 2-58B e 2-59). Porem, existem partes da pa¬ 
rede das quais a membrana celular nao se solta, mesmo na 
plasmolise (“sitios de plasmolise negativos”, por exemplo, 
a estrias de Caspary nas endodermes, ver 3.2.2.3). Nesses 
locais, as cadeias de glicanos das proteinas integrais estao 
firmemente ancoradas na parede celular. 
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Ha mais de 120 anos, W. Pfeffer comprovou, atraves de plasmo- 
lise, a semipermeabilidade ou permeabilidade seletiva das mem- 
branas de celulas vivas. Por volta de 1900, a partir de observagoes 
semelhantes, E. Overton desenvolveu as primeiras propostas 
sobre as propriedades quimicas e caracteristicas moleculares de 
biomembranas. 

Os vacuolos sao muitas vezes compartimentos de reser- 
va. Alem dos ions inorganicos (K + , Cl", Na + ), encontram- 
-se entre as substancias dissolvidas no suco celular prin- 
cipalmente metabolitos organicos como agucar e acidos 
organicos (acidos malico, citrico e oxalico, aminoacidos). 
Com frequencia, o vacuolo serve tambem como local de 
reserva para excedentes temporarios de metabolitos (por 
exemplo, acumulo de sacarose em vacuolos, especialmen- 
te desenvolvida em cana-de-agucar e beterraba-sacarina; 
acumulo noturno de acido malico ou malato em plantas 
CAM, ver 5.5.9). Nos vacuolos de muitas celulas sao en- 
contradas tambem distintas formas de cristais de oxalato 
de calcio insoluvel (Figura 2-60), o que serve para a depo- 
sigao de calcio excedente. 

Ainda mais conspicua e a constante retirada de subs¬ 
tancias dos locais do citoplasma onde ocorre a sintese e 
sua concentragao nos vacuolos. A heterogeneidade des¬ 
ses metabolitos secundarios e enorme. A maioria e ori- 
ginada no metabolismo secundario das plantas (ver 
5.15). Uma parte significativa desses compostos, reu- 
nidos como substancias vegetais ou naturais tern, por 
exemplo, importancia farmaceutica ou possibilita a utili- 
zagao das plantas para obtengao de aromas, condimentos 
ou medicamentos. 

Uma forma de reserva de substancias nos vacuolos 
tambem importante para a alimentagao humana e en- 
contrada em muitas sementes, principalmente das legu- 
minosas e dos cereais. As sementes sao especialmente 
adequadas ao transporte e armazenamento devido a sua 
durabilidade ao seu baixo conteudo de agua. Duran¬ 
te a maturagao da semente, sao formados vacuolos de 
reserva de proteina nas celulas perifericas de sementes 
de cereais e leguminosas (ervilha, feijao, lentilha, etc.), 
denominados graos de aleurona (do grego aleuron = 
farinha de trigo, Figura 2-61). As proteinas de reser¬ 
va sao sintetizadas no RER. Os graos de aleurona sao 
formados diretamente de cisternas infladas do RER ou 
atraves de dictiossomas pela confluencia de vesiculas de 
Golgi (Figura 2-62). 

Muitas vezes, as proteinas de reserva sao complexos polimeros 
com elevadas massas de particulas (em leguminosas, por exem¬ 
plo, viscelinas trimeras com 150-210 kDa e leguminas hexameras 
com mais de 300 kDa). Por ocasiao da germina^ao, as proteinas 
de reserva sao rapidamente hidrolisadas e os aminoacidos resul- 
tantes transferidos para o embriao em crescimento. Os vacuolos 
de aleurona revelam-se como citolisossomos, como comparti¬ 
mentos da degrada^ao intracelular de substancias. 

Todas as atividades dos vacuolos citadas anteriormen- 
te baseiam-se na funqao de barreira do tonoplasto e nos 



Figura 2-58 Vacuolos. A Isolados do protoplasto do parenquima 
da raiz de reserva da beterraba (Beta vulgaris ssp. altissima, 320x). 
B Em celulas plasmolisadas da epiderme de catafilo do bulbo da 
cebola (Allium cepa ); tubos plasmaticos pelo uso de um plasmo- 
litico (KSCN 1M) (21 Ox). C Celula do mesocarpo da baga-da-neve 
(Symphoricarpos albus). 0 nucleo esta suspenso por cordoes plas¬ 
maticos no centra do grande vacuolo; estes cordoes sao ricos em 
filamentos de actina (320x). (A, preparagao e imagem segundo: J. 
Willenbrink; B, imagem porcontraste interferencial segundo H. Falk; 
C, imagem por contraste de fase segundo W. Url.) 
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Figura 2-59 Celulas da face abaxial da epiderme de Rhoeo discolor. A Na agua. B Inicio da plasmolise em KN0 3 0,5 M. C Plasmolise comple- 
ta, suco celular concentrado. D Desplasmolise apos retorno a agua. (Segundo W. Schumacher.) 


processos espedficos de transporte no tonoplasto. Por 
meio de vacuolos isolados (Figura 2-58A), e possivel de- 
monstrar o espectro total dos mecanismos do transporte 
de substancias atraves de biomembranas. Por marca^ao de 
anticorpos de proteinas intrinsecas do tonoplasto tornou- 
-se mais evidente a existencia de diferentes compartimen- 
tos vacuolares em uma mesma celula. 

A dinamica dos compartimentos de suco celular e 
consideravel. Dela depende, por exemplo, o crescimento 
em extensao dos orgaos vegetais (ver 6.1.1). Geralmente, o 
vacuolo central se forma pela fusao de pequenos pre-va- 
cuolos (em ingles, prevacuolar compartments). Em celu¬ 


las cambiais de plantas lenhosas (ver 3.1.2), constata-se 
o processo inverso durante o inverno: o vacuolo central 
divide-se em inumeros pequenos vacuolos, que se fusio- 
nam novamente na primavera seguinte. 

Em alguns casos, esta bem documentada uma ma- 
neira diferente de forma^ao: uma regiao plasmatica livre 
de organelas e cercada por cisternas do RE que se fusio- 
nam em uma unica cisterna esferica. Inicia-se, entao, a 
autolise (autodigestao) do meio interno, do qual e for- 
mado o vacuolo. A membrana do tonoplasto e formada 
a partir da membrana das cisternas do ER voltadas para 
fora. 


Figura 2-60 Diferentes formas de cristais de 
oxalato de calcio. A, B Rafides (feixes de agu- 
Ihas de cristal, monoidratos) em Impatiens , 
em vista longitudinal e transversal (200x). C 
Drusas, monoidratos ( Opuntia , 200x). D Cris¬ 
tal tetragonal isolado em uma celula da epi¬ 
derme de Vanilla (diidrato, 150x). E Estiloides 
de oxalato de calcio em catafilos secos da ce- 
bola (Allium cepa) (diidrato; imagem de campo 
escuro 65x). (A-D segundo D. von Denffer.) 
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Figura 2-61 Aleurona. A Corte transversal da camada externa de um grao de centeio (135x). B-D Endosperma de Ricinus communis. B Celula 
com vacuolos centrais de oleo (oleo de rfcino) e inumeros graos de aleurona, cada um com um cristaloide tetraedrico de proteina e um glo- 
boide amorfo (400x). C, D Grao de aleurona e cristaloide isolados, respectivamente (670x). (A segundo Gassner; B segundo D. von Denffer.) 



Figura 2-62 Formagao e armazenamento de proteinas de reserva na 
cevada (Hordeum vulgare). Nucleo com cromatina e nucleolo, amilo- 
plasto com amido; RER com polirribossomos; dictiossomo com vesicu- 
las proteicas destacadas; vacuolo proteico com hordeina amorfa e glo- 
bulina granular. - A p , amiloplasto; C, cromatina; E, RER; D, dictiossomo; 
H, hordeina; N, nucleo; M, mitocondrias; P, plasmodesmos; Po, polirri¬ 
bossomos; A, amido; V, vacuolo proteico. (Segundo D. von Wettstein.) 


2.2.7 Paredes celulares 


A parede das celulas vegetais e fungicas, como um exo- 
esqueleto determinante da forma, oferece resistencia ao 
turgor, que pressiona o protoplasto contra a parede com 
cerca de 0,5-1 MPa (5-10 bar) e, assim, mantem a celula 
com vacuolos em equilibrio osmotico-mecanico. A parede 
e um produto de secregao da celula viva que, embora ex- 
terno a membrana celular, se encontra em constante inte- 
ragao com o citoplasma. Ao menos em condigoes naturais, 
a parede e um componente integral da celula viva. Sob 
o ponto de vista quimico, trata-se de uma associagao de 
muitos polissacarideos e proteinas diferentes; sob o ponto 
de vista estrutural, e um corpo misto de uma substancia 
fundamental amorfa (matriz) e a substancia de suporte 
nela depositadas e uma estrutura fibrilar. A maioria das 
paredes de celulas de tecidos e atravessada por inumeros 
plasmodesmos - ligagoes plasmaticas entre celulas vizi- 
nhas, que se encontram no limite da visibilidade dos mi- 
croscopios opticos. 

A parede esta entre os componentes especialmente 
caracteristicos das celulas vegetais e fungicas. Sua di- 
visao ocorre por secregao interna de uma primeira es¬ 
trutura de parede, a placa celular. A existencia de uma 
parede que circunda toda a celula torna a nutrigao fa- 
gotrofica impossivel. Em uma celula cercada por parede 
(um dermatoblasto), ao contrario, o citoplasma pode 
se encontrar em grande parte em estado de sol. De fato, 
correntes de plasma sao comuns em algas e plantas su- 
periores. Finalmente, devido a estrutura da parede celu¬ 
lar, transference de celulas nao ocorre no corpo vegetal. 
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Laticiferos nao articulados ou fibras podem imiscuir-se 
entre celulas de tecidos ou ate mesmo crescer entre elas, 
mas nao sao observadas nas plantas migrates de ce¬ 
lulas como as que ocorrem durante a ontogenese de 
animais multicelulares. Uma vez formadas, as paredes 
celulares vegetais raramente sao dissolvidas. Em plantas 
lenhosas perenes, grande parte do corpo vegetal consis- 
te de paredes celulares de tecidos mortos (lenho, tecido 
suberoso da periderme). 

2.2.7.1 Desenvolvimento e diferenciaqao 

O desenvolvimento da parede celular vegetal inicia-se na 
divisao celular com a formagao da placa celular, atraves 
da confluencia de vesiculas de Golgi no fragmoplasto (ver 
2.23.6). A placa celular consiste apenas da matriz (subs¬ 
tancia fundamental da parede celular), isto e, predomi- 
nantemente de pectinas com uma pequena parte proteica. 
Ela permanece como lamela media, de modo que as pa¬ 
redes celulares sao constituidas fundamentalmente de tres 
camadas. Por nao apresentar um suporte fibrilar, a lamela 
media pode ser facilmente dissolvida. O tecido, entao, de- 
compoe-se em suas celulas isoladas (maceragao; do latim, 
macerare - macerar). 

Logo apos a divisao celular, cada uma das celulas fi- 
lhas inicia a secregao de lamelas de parede, que contem 
uma estrutura fibrilar. Desse modo, surge a parede pri¬ 
maria, inicialmente plastica. Expandida pelo turgor, ela 
acompanha o lento crescimento embrionario e o rapido 
crescimento pos-embrionario da celula. Trata-se, neste 
caso, de verdadeiro crescimento, pois a parede primaria 
torna-se cada vez mais espessa e sua massa seca aumen- 
ta pela secregao de novas lamelas de parede. Atraves de 
estudos fisiologicos, sabe-se que durante o crescimento 
celular a parede primaria aumenta nao pelo turgor, mas 
muito mais pela elasticidade (plasticidade), mediante 
deposito de material de parede novo, principalmente de 
substancia fundamental. A proporgao de fibrilas de supor¬ 
te tambem aumenta, ate que atinja cerca de Va da massa 
seca da parede celular. As fibrilas (em muitas algas verdes 
e em todas as plantas superiores, elas consistem de celulo- 
se) sao flexiveis, mas muito resistentes. A celula sofre uma 
constrigao, que, embora sendo ainda flexivel, nao e mais 
capaz de alongamento plastico. Com isso, e atingido um 
estado final estavel da parede celular primaria, frequen- 
temente mantido ate a morte da celula. A parede celular 
neste estado e denominada sacoderme (do grego, sakkos = 
vestimenta; derma - pele). 

Em organismos pluricelulares, a diferenciagao celu¬ 
lar e expressa tambem em mudangas quimicas posterio- 
res da sacoderme ou na formagao posterior de camadas 
especiais de parede. Nestes casos, fala-se em paredes 
celulares secundarias. Camadas secundarias de pare¬ 
de sao depositadas sobre ou na (aposigao) sacoderme. 
A composigao e a estrutura fina dependem das fungoes 
que essas camadas de parede desempenham. Em plantas 


terrestres, sao mais importantes as fungoes de endure - 
cimento e vedagao (isolamento). Paredes secundarias 
“mecanicas” (ver 2.2.7.4) sao caracteristicas de tecidos 
de sustentagao, paredes isolantes de tecidos de revesti- 
mento (ver 2.2.7.6). 

2.2.7.2 Parede celular primaria 

Em paredes primarias, predominam os diversos compo- 
nentes da matriz - substancias pecticas, hemiceluloses e 
proteinas de parede (Figura 2-63). As substancias da ma¬ 
triz sao secretadas atraves de vesiculas de Golgi. Sua re- 
sistencia mecanica e baixa; na matriz da parede primaria, 
trata-se de uma substancia gelatinosa isotropica de com- 
posi^ao complexa que intumesce facilmente. 

• Substancias pecticas sao quimicamente heteroge- 
neas. Originalmente, os polissacarideos acidos for- 
temente negativos (galacturonanos e ramnogalactu- 
ronanos) eram considerados protopectinas; apos a 
esterifica^ao de uma parte dos grupos carboxila com 
metil-alcool, passaram a ser tratados como pectinas. 
Atualmente, sao consideradas substancias pecticas 
tambem diversos polissacarideos de cadeia curta fra- 
camente negativos, mas tambem fortemente hidrofili- 
cos - arabinanos, galactanos, arabinogalactanos. Em 
geral, eles sao caracterizados pela sua leve solubilida- 
de em agua e extrema capacidade de intumescer. Prin- 



Figura 2-63 Composigao (massa seca) das paredes primarias de 
uma cultura de celulas do acer-da-montanha (Acerpseudoplatanus). 
A hemicelulose xiloglucano (21%) e companheira das fibrilas estrutu- 
rais de celulose (23,9%). Arabiongalactanos e ramnogalacturonanos 
correspondem as substancias pecticas (juntas 36%). HPRG = glico- 
protefna rica em hidroxiprolina (18,9%). As porcentagens correspon- 
dentes para paredes celulares de celulas foliares de Arabidopsis 
thaliana sao 28, 14, 42 e 14, respectivamente. (Segundo dados de P. 
Albersheim e colaboradores.) 
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cipalmente na lamela media, as moleculas individuals 
sao interligadas umas as outras atraves de cations 
bivalentes (Ca 2+ , Mg 2+ ). Se estes ions forem retirados 
(por exemplo, por oxalato ou quelantes como EDTA 
= acido etilenodiamino tetracetico), as substancias 
pecticas se dissolvem. Elas fazem com que as paredes 
celulares se tornem eficazes trocadores de cations. 
Em determinados orgaos vegetais (especialmente 
frequente, por exemplo, na casca das sementes) ocor- 
re uma produgao em massa de substancias pecticas, 
conhecida como mucilagem ou goma (por exemplo, 
goma do marmeleiro, goma arabica). 

Hemiceluloses sao menos hidrofilicas e geralmente 
constituidas de moleculas maiores. Para solubiliza-las, 
e necessario o uso de alcalis. Os principals represen- 
tantes das hemiceluloses sao os glucanos, com ligagoes 
P~( 1 —>3) e p-(l— >4), e os xiloglucanos (em gramineas 
substituidos por xilanos com residuos de arabinose, 
entre outros). Os xiloglucanos consistem de unidades 
de glicose com ligagoes P~( 1— >4), das quais a maioria 
possui cadeias de xilose com ligagoes a-(1—>6). Elas 
envolvem fibrilas de celulose e conferem dureza as 
paredes celulares. Em paredes secundarias mecanicas, 
sua proporgao e caracteristicamente elevada. 

Durante muito tempo, a enorme heterogeneidade dos po- 
lissacarideos de matriz - e especialmente daqueles compo- 
nentes que contribuem pouco para a dureza da parede - foi 
enigmatica. Entao, foi demonstrado que as substancias de 
parede celular apresentam uma serie de importantes fun- 
goes. Como no corpo animal, onde heterossacarideos da 
superficie celular estao entre as mais importantes estrutu- 
ras receptoras e de reconhecimento da celula (por exem¬ 
plo, determinantes dos grupos sanguineos), tambem em 
plantas as substancias de parede tern participagao decisiva 
no reconhecimento de gametas ou no direcionamento do 
crescimento do tubo polinico no tecido do estilete. Fungos 
parasiticos tern seu crescimento inibido no tecido vegetal 
por substancias antibioticas de defesa, as chamadas fitoa- 
lexinas. A sintese de fitoalexinas e iniciada por eliciadores; 
alguns dos eliciadores mais potentes sao oligossacarideos, 
liberados durante a degradagao da parede celular por enzi- 
mas do fungo ou da planta atacada (ver 8.3.4). 

As principals proteinas da parede celular sao glico- 
proteinas com proporgoes incomumente elevadas 
de prolina hidroxilada. Quase todos os residuos de 
hidroxiprolina (mais de 13 dos residuos de aminoa- 
cidos) sao glicosilados, e contem cadeias de tri-L-ara- 
binosideos e, principalmente, tetra-L-arabinosideos. 
A proporgao polipeptidica dessas glicoproteinas ri- 
cas em hidroxiprolinas (HRGPs) representa apenas 
1/3% da massa molecular de 86 kDa, sendo o restante 
carboidrato. A parte proteica constitui uma estrutura 
em bastonete rigida de 80 nm de comprimento, reves- 
tida por um envoltorio de arabinosideos. As HRGPs 
possuem forte tendencia a associagao. Admite-se que 
elas formem uma rede de resistencia na matriz da pa¬ 


rede celular. Em situagao de estresse, lesao ou ataque 
de parasitos, elas sao produzidas em maior quantida- 
de. Porem, ha tambem plantas, especialmente entre as 
monocotiledoneas, cujas paredes celulares possuem 
apenas uma pequena quantidade de proteina estrutu- 
ral. Nas paredes secundarias mecanicas, essas protei¬ 
nas em geral inexistem completamente. 

Em relagao a sequencia de aminoacidos das HRGPs, ha se- 
melhangas impressionantes com a dos colagenos, que sao as 
proteinas estruturais mais importantes na matriz intercelu- 
lar de animais e humanos. Isto indica uma origem filogene- 
tica comum dos genes para essas proteinas estruturais extra- 
celulares ricas em hidroxiprolinas. Em determinadas algas 
(por exemplo, Chlamydomonas ), a parede celular consiste 
quase integralmente de uma camada cristalina de HRGP. 

Entre as HRGP, esta a proteina estrutural de maior 
ocorrencia nas paredes primarias: a extensina. Um impor- 
tante subgrupo das HRGPs sao as proteinas arabinogalac- 
tanos (AGP). Nestes proteoglicanos, a proporgao proteica e 
em geral menos de 10% da massa total. Alem das HRGPs, 
ocorrem tambem outras duas classes de glicoproteinas de 
parede celular, ricas em prolina e em glicina (PRPs, GRPs). 

Em todas as plantas superiores o suporte da parede celu¬ 
lar consiste de celulose. De 2.000 ate mais de 15.000 uni¬ 
dades de (3-glicose formam cadeias de moleculas longas, 
nao ramificadas e retas (como comparativo: as cadeias de 
a-D-glucanos dos polissacarideos de reserva amido e gli- 
cogenio sao espiralados e em parte ramificados). 

Na celulose, as unidades de glicose sao torcidas em 
torno de 180° uma contra a outra ao longo da molecula 
(e em torno desse eixo) e fixadas nesta posigao por pontes 
de hidrogenio em ambos os lados da ligagao glicosidica 
(Figura 2-64). Os aneis de piranose de cada monomero 
dispoem-se mais ou menos em um mesmo piano, justa- 
mente por causa desta tor^ao ao longo de toda a cadeia de 
glucanos. Desse modo, as cadeias moleculares de celulose, 
com ate 8 pm de comprimento, tern forma de fita. Estas 
moleculas possuem uma forte tendencia a associa^ao; sob 
forma^ao de pontes de hidrogenio, elas facilmente se dis- 
poem longitudinalmente umas em rela^ao as outras, cons- 
tituindo inicialmente fibrilas elementares (diametro em 
torno de 3 nm) - finalmente - em especial nas paredes se¬ 
cundarias - formam tambem microfibrilas mais espessas 
com 5-30 nm de diametro (Figura 2-65). Nestas fibrilas es- 



Figura 2-64 Celulose, parte da cadeia de glucanos com ligagoes 
(3-( 1 —>4): duas unidades de celobiose (= quatro residuos de glicosil). 
Pontes de hidrogenio tracejadas lateralmente a cadeia de Valencia 
principal. 
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truturais, que tambem tem formato de fita, existe ao longo 
de longos trechos uma organizagao semelhante a estrutura 
cristalina. Especialmente as microfibrilas mais espessas de 
camadas secundarias de parede sao pouco flexiveis, devi- 
do ao elevado grau de cristalinidade; sob pressao intensa 
dobram-se como agulhas de cristal. Sob o aspecto funcio- 
nal e importante que as fibrilas estruturais sejam muito 
resistentes a ruptura. Um fio compacto de celulose com 
1 mm de espessura poderia suportar 60 kg (ou seja, uma 
tensao de tragao de 600 Newton); isto representa 80% da 
resistencia do ago. 

A anisotropia optica incomumente forte da celulose esta baseada 
na orientagao rigorosamente paralela das moleculas de celulose 
nas fibrilas estruturais e e percebida em uma birrefringencia ca- 
racteristica das camadas de parede ricas em celulose. Alem disso, 
a celulose tambem apresenta picos de difragao caracteristicos em 



Figura 2-65 Fibrilas isoladas de celulose em contraste negativo. A 
Fibrilas elementares de mucilagem de marmelo. B Microfibrilas da 
alga verde sifonal Valonia; as diferengas no diametro explicam-se, 
em parte, pela forma de fita destas fibrilas estruturais (pontas de 
setas); sob elevada pressao elas se dobram como agulhas de cristal 
(setas). (A 0,2 pm) (B 0,4 pm) (Eletrofotomicrografias segundo W.W. 
Franke.) 


diagramas de raios X, devido a cristalinidade das fibrilas. Tam¬ 
bem nestes dois atributos, a parede celular estrutural difere dia- 
metralmente da matriz de parede isotropica-amorfa. 

A biossintese da celulose ocorre em complexos proteicos 
lineares raros com formato de roseta localizados na mem- 
brana plasmatica (Figura 2-66). Cada complexo de celulose 
sintase (complexo terminal) produz varias cadeias de celu¬ 
lose, que cristalizam em fibrilas elementares logo apos sua 
smtese. As microfibrilas mais espessas surgem pela ativi- 
dade concentrada de varios complexos de sintase vizinhos. 

A smtese e a formagao de fibrilas estao acopladas em condigoes 
naturais, mas podem ser artificialmente separadas uma da outra. 
A cristalizagao e impedida atraves de corantes que se ligam as 
moleculas de celulose (vermelho-congo ou calcofluor branco); a 
smtese de celulose continua, mas nao se formam fibrilas. 

Os Tunicata (tunicados), unico grupo de animais que pro- 
duzem microfibrilas de celulose (“tunicina”), possuem comple¬ 
xos lineares de celulose sintase nas membranas celulares externas 
de suas celulas epidermicas. 



Figura 2-66 Complexo celulose sintase. A Na membrana celular 
do musgo Funaria hygrometrica (protonema). Cinco das 20 rosetas 
visiveis na imagem estao marcadas. B “Complexos lineares” na alga 
vermelha Porphyra yezoensis. (0,1 pm) (A Preparagoes por congela- 
mento e Eletrofotomicrografias segundo U. Rudolph; B segundo I. 
Tsekos e Fl.-D. Reiss.) 
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Todos os atomos Cl das unidades isoladas de glicose pos- 
suem a mesma dire^ao ao longo do eixo da molecula. As mole- 
culas nativas de celulose e as moleculas das microfibrilas apre- 
sentam, sob este aspecto, a mesma orienta^ao (celulose 1) - uma 
consequencia de sua forma^ao concomitante nos complexos 
sintase. Porem, a orienta^ao paralela nao corresponde ao estado 
energeticamente mais economico. Na tecnica usada de precipita- 
$ao de celulose a partir de solu^oes (por exemplo, na produ^ao 
de rayon a partir de solu^oes de celulose em hidroxido cuprico 
amoniacal = reagente de Schweizer), formam-se fibrilas cujas 
moleculas estao dispostas antiparalelamente; esta celulose II e 
mais estavel por ser mais pobre em energia que a celulose I nativa. 

A celulose e a molecula organica mais frequente na bios- 
fera, anualmente sao sintetizadas mais de 10 11 toneladas de 
celulose. A importancia economica da celulose e de seus 
inumeros derivados e enorme, especialmente, na industria 
textil, mas tambem como materia prima para o biodiesel 
(biocombustiveis). A celulose pura e obtida principalmen- 
te dos tricomas da semente do algodao, assim como da 
madeira, por meio de diversos processos. Por outro lado, 
a celulose nao tern significado nutricional para seres hu- 
manos; alimentos ricos em celulose sao considerados ricos 
em fibras. Muitos herbivoros, especialmente os ruminan- 
tes, possuem estruturas especiais para digestao da celulo¬ 
se. Nestes casos, bacterias e ciliados endossimbiontes que 
produzem celulase tern um papel importante. 

Sobretudo no reino animal (Artropodes), mas tambem 
em muitas plantas e fungos e algumas algas ocorre como 
substancia de estrutura extracelular a quitina, um polimero 
de N-acetilglicosamina. As fibrilas de quitina tern estrutura 
semelhante a da celulose, apesar dos monomeros diferentes. 
Sua resistencia e ainda maior que a da celulose, devido ao 
intenso entrosamento entre cadeias moleculares vizinhas. 


Nas algas marinhas, caracterizadas pelas celulas polienergicas gi- 
gantes, a celulose e substituida por xilano ou manano como subs¬ 
tancias estruturais. Estes polissacaridios sao capazes de formar 
agregados cristalinos, mas a forma^ao de fibrilas nao e tao carac- 
teristica para eles como e na celulose ou na quitina. Em todas as 
plantas terricolas maiores, fotossinteticamente ativas, a celulose 
e a substancia estrutural por excelencia. Ela pode ser formada 
diretamente a partir de produtos da fotossintese. Substancias es¬ 
truturais ricas em nitrogenio (quitina, proteinas) sao preferen- 
ciais em organismos heterotroficos - para eles o nitrogenio nao 
e um fator limitante. 

As fibrilas de celulose ou de quitina, em sua maioria cris- 
talinas, sao praticamente incapazes de absorver agua. Por outro 
lado, as substancias da matriz, amorfas e hidrofilicas, podem 
inchar ou desidratar conforme a disponibilidade de agua. Sem 
agua elas murcham e formam massas densas, com agua formam 
geleias semelhantes a pudins, cuja massa seca nao atinge 3% da 
massa fresca. (Isto fica evidente na prepara^ao de meios de cul- 
tura, por exemplo, o agar, alginato usado tambem na prepara- 
^ao de geleias.) Movimentos higroscopicos de paredes celulares 
ou tecidos (ver 7.4) estao em geral baseados na inalterabilida- 
de do comprimento de fibrilas estruturais por um lado e por 
outro lado na expansibilidade das substancias da matriz. Isto e 
visivel quando estrutura e matriz nao interpenetram uma a ou- 
tra como nas paredes primarias, mas encontram-se separadas 
como, por exemplo, no caso dos conhecidos hapteros dos es- 
poros das cavalinhas (Figura 10-169H, J). Seu comportamento 
higroscopico tern base no fato de que uma segunda camada de 
arabinoglicano expansivel esta depositada sobre uma camada 
interna de celulose. 

Modelos de estrutura molecular da parede primaria (Figu¬ 
ra 2-67) atribuem as fibrilas de celulose um revestimento 
superficial especialmente resistente composto de xilanos e 
xiloglucanos. Estes ligam em rede a estrutura de fibrilas. 



Figura 2-67 Esquema simplificado da 
estrutura molecular da parede celular 
primaria. Dentre os muitos componentes 
de parede, estao representadas apenas 
as microfibrilas de celulose, nas quais 
cadeias de xiloglicanos (hemicelulose, 
verde), pectinas (ligadas por ions Ca 2+ , 
vermelho) e proteinas de parede estao fi- 
xadas por pontes-H formando uma rede. 
(C. Brett e K. Waldron, de L. Taiz e E. Zei- 
ger, modificado.) 
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Figura 2-68 Plasmodesmos e campos primarios de pontuagoes em microscopio optico (MO) e em microscopio eletronico (ME). A Calose ► 
tornada visivel pela fluorescencia de azul de anilina no parenquima do caule da aboboreira Cucurbitapepo (220x). B Paredes celulares espes- 
sadas em contraste por impregnagao de iodo de prata em Royena villosa (770x). C Paredes celulares do septo da siliqua de Lunaria rediviva, 
as interrupgoes aparentes na parede sao regioes delgadas, que correspondem a campos primarios de pontuagoes (300x). D Plasmodesmos 
em contato com o RER na parede entre celulas de calo de Vicia faba (0,5 pm). E Corte transversal de plasmodesmos em urn campo primario 
de pontuagoes em Metasequoia glyptostroboides; cada plasmodesmo esta separado por uma membrana celular trilaminar da capa de calose 
mais clara na parede celular, com desmotubulos centrais. F, G Modificagoes de plasmodesmos primarios entre celulas-de-Strasburger nas 
aciculas de Metasequoia glyptostroboides, estadios de desenvolvimento precoce e terminal (0,2 pm). - W, parede. (A Fotografias MO segundo 
0. Dorr; B MO segundo 0. Dorr e B.von Cleve; C Fotomicrografia de campo-escuro; D-G Fotografias ME: R. Kollmann e C. Glockmann.) 


Nas malhas destas rede, substancias pecticas formam uma 
segunda malha, tornando a matriz mais compacta. En- 
quanto a abertura media da malha (porosidade) da parede 
primaria original esta entre 5-10 nm (valores maximos 20 
nm; proteinas globulares com ate cerca de 50 kDa podem 
permear), a parede da qual foi extraida a pectina e perme- 
avel para particulas com ate 40 nm de diametro. 

Durante o crescimento em superficie da parede ce¬ 
lular primaria, as lamelas de parede sucessivamente se- 
cretadas sao expandidas plasticamente com intensidade 
crescente. As novas camadas de parede tambem sao se- 
cretadas continuadamente pela celula. Cada lamela e em- 
purrada cada vez mais para fora na parede e, pela tensao, 
se torna cada vez mais delgada; a malha da estrutura da 
parede torna-se cada vez mais frouxa. A celula em cres¬ 
cimento determina a diregao das fibrilas estruturais nas 
lamelas de parede recem formadas. Como cada fibrila 
estrutural emergente esta presa entre a membrana plas¬ 
matica e as lamelas de parede ja existentes, os complexos 
celulose sintase precisam deslocar-se para tras na mem¬ 
brana plasmatica fluida, durante sua atividade de sintese. 
Este movimento e dirigindo provavelmente por microtu- 
bulos corticais localizados na membrana (Figura 2-71). 
Em muitas celulas em crescimento foi observado que a 
orientagao das fibrilas estruturais em lamelas sequenciais 
apresenta rotagao em um angulo determinado e constan- 
te, sendo que em um dia normalmente e atingida uma 
volta completa - uma expressao impressionante de um 
ritmo circadiano (ver 6.7.2.3). 

A plasticidade de paredes celulares e controlada por 
substancias de crescimento (ver 6.6.1.4). A plasticidade 
e decisiva para o crescimento em superficie e tern base 
em uma redugao da reticulagao das fibrilas estruturais, 
de modo que estas possam divergir e deslizar umas sobre 
as outras. 

Paredes celulares primarias contem diversas enzimas que confe- 
rem este afrouxamento. Glucanases, inclusive as “celulases”, po¬ 
dem degradar a matriz de glucanos. Pontes de hidrogenio entre 
as fibrilas de celulose e xiloglucanos sao temporariamente dissol- 
vidas por expansina. Outras enzimas podem alongar cadeias de 
xiloglucanos pela introdugao de novos monomeros. 

Os diversos componentes da parede celular estao direta- 
mente relacionadas ao citoesqueleto atraves de proteinas inte¬ 


gral da membrana celular. Estas proteinas-ponte sao caracteri- 
zadas pela sequencia trimera -Arg-Gli-Asn-(RGD). Se a ligagao 
do citoesqueleto com o exoesqueleto da celula e perturbada por 
oferta excessiva de peptidios com esta sequencia, as celulas atin- 
gidas nao sao mais capazes de dividirem-se regularmente e de 
posicionarem-se corretamente no tecido. 

A forma final de celulas de plantas e fungos depende se a 
parede primaria cresce isometrica ou anisometricamen- 
te. Celulas com crescimento acentuado em apenas uma 
diregao demonstram crescimento apical. Neste caso a se- 
cregao de substancias da matriz, que ocorre por exocito- 
se de vesiculas de Golgi, esta limitada ao apice da celula 
em crescimento, onde o citoplasma e especialmente rico 
em filamentos de actina. Celulas com crescimento api¬ 
cal podem introduzir-se entre estruturas espacialmente 
fixadas, por exemplo, entre particulas do solo no caso 
de tricomas radiciais e hifas de fungos, ou entre celulas 
vizinhas no caso de fibras, laticiferos e tubos polinicos 
(crescimento intrusivo). 

2.2.7.3 Plasmodesmos e campos de politicoes 

Os plasmodesmos sao ligagoes plasmaticas atraves de pa¬ 
redes celulares de celulas vizinhas. Eles ligam as celulas de 
tecidos em um continuum simplasmatico. Frequentemen- 
te os plasmodesmos ocorrem em grupos que sao designa- 
dos campos primarios de pontuagoes, porque podem tor- 
nar-se lamelas de pontuagoes (ver 2.2.7.5). Nesta regiao, as 
paredes celulares sao mais delgadas (Figura 2-68C). Cada 
plasmodesmo e envolvido na parede celular por uma capa 
de calose. Como a calose (ver 2.2.7.6) pode facilmente ser 
comprovada por microscopia de fluorescencia, os plasmo¬ 
desmos podem ser facilmente localizados em microscopia 
optica (Figura 2-68A), apesar de seu diametro diminuto 
de apenas 30-60 nm. Em microscopia eletronica, os plas¬ 
modesmos apresentam-se como canaliculos simples ou 
ramificados (Figuras 2-68D-G e 2-70), delimitados por 
membrana plasmatica. As membranas plasmaticas das 
celulas ligadas sao continuas. Cada plasmodesmo e atra- 
vessado por um feixe central, o desmotubulo (Figuras 
2-68E e 2-69). Este corresponde a uma modificagao local 
do RE, porem nao e (contrariamente ao seu nome enga- 
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Figura 2-69 Modelo da ultra-estrutura de um plasmodesmo, es- 
querda em corte longitudinal, direita em corte transversal. Membra- 
na plasmatica em vermelho. (Segundo W.J. Lukas.) 


noso) uma estrutura tubular, mas sim um feixe compacto 
de proteinas estruturais, conectadas a cisternas do RE nas 
duas celulas vizinhas. O espago cilindrico entre desmotu- 
bulo e membrana plasmatica pertence ao compartimento 
citoplasmatico. Este deveria, pelas suas proprias dimen- 
soes, permitir a passagem de grandes moleculas proteicas 
e isto ocorre em casos especiais, por exemplo, virus de 
plantas propagam-se no tecido atraves dos plasmodesmos. 
Normalmente, porem, a passagem de particulas esta limi- 
tada a massas moleculares inferiores a 1 kDa (diametro 
de 2 nm), porque proteinas de ligagao estendem-se entre 
proteinas globulares da membrana plasmatica e protei¬ 
nas correspondentes do desmotubulo, dividindo o lumen 
plasmatico do cilindro em um grande numero de micro- 
canais. Estes podem ser ampliados por proteinas especiais 
de movimento, que mediam o transporte especifico e dire- 
cionado (ver 6.4.4.1, Figura 6-30). 

Muitos plasmodesmos sao formados na divisao ce- 
lular como recessos na placa celular (plasmodesmos pri¬ 
maries). Mas novos plasmodesmos tambem sao forma¬ 
dos continuadamente mais tarde. Deste modo, o numero 
de plasmodesmos por unidade de superficie permane- 
ce estavel mesmo em paredes em crescimento (plas¬ 
modesmos secundarios), embora a parede se expanda 
com frequencia em mais de 100 vezes a sua superficie 
inicial durante o crescimento celular pos-embrionario. 
Em enxertos ou ataques de parasitos (por exemplo, por 
Cuscuta , Figuras 4-38, 4-39A e 10-150D) sao formados 
plasmodesmos ate mesmo entre celulas de individuos de 
ragas ou especies diferentes. Plasmodesmos secundarios 
- estes sao mais ramificados - sao formados conforme o 
esquema na Figura 2-70. 

Em 100 pm 2 de superficie de parede ocorrem no tecido paren- 
quimatico 5-10 plasmodesmos. Se celulas vizinhas cooperam 
uma com a outra, como em celulas companheiras e elementos 



Figura 2-70 Formagao de plasmodesmos secundarios. A Elemen¬ 
tos do RE de duas celulas vizinhas aproximam-se da membrana ce¬ 
lular (vermelho), a parede celular (verde) e degradada nesta regiao. 
B Os elementos do RE das duas celulas se fusionam; vesfculas de 
Golgi fornecem novo material de parede. C A parede celular com- 
pleta e atravessada por plasmodesmos secundarios, em parte, ra¬ 
mificados (“nos medianos” na regiao da lamela media). (Segundo R. 
Kollmann e C. Glockmann.) 


de tubo crivado no floema (ver 3.2.4.1) ou entre celulas do me- 
sofilo e da bainha do feixe vascular em plantas C4 (ver 5.5.8), 
densidades muito maiores de plasmodesmos sao observadas, em 
meristemas ate mais de 1.200 por 100 pm 2 . Ao contrario, estes 
sao raros em celulas fisiologicamente isoladas, por exemplo, nas 
celulas-guarda dos estomatos (ver 3.2.2.1). 

Os plasmodesmos sao secundariamente expandidos, de- 
vendo ser possiveis correntes massivas entre as celulas. O 
exemplo mais conhecido sao os crivos nas placas crivadas 
dos tubos crivados condutores do floema (ver 3.2.4.1). O 
tamanho destas interrupgoes de parede pode atingir em 
casos extremos 15 pm, valores em torno de 0,5 e 3 pm sao 
comuns. Ao contrario, plasmodesmos podem tambem ser 
obstruidos ou, com a participagao da ubiquitina, comple- 
tamente degradados. Se, por exemplo, uma celula no teci¬ 
do morre, seus plasmodesmos sao comprimidos e fecha- 
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dos por meio de um espessamento muito rapido da calota 
de calose, as celulas vizinhas podem sobreviver sem serem 
perturbadas. 

Plasmodesmos pre-existentes podem desaparecer 
completamente mesmo entre celulas ou grupos de celulas 
vivas se os chamados “dominios simplasticos” devam ser 
isolados do entorno durante os processos morfogeneti- 
cos. Contrariamente a ideias anteriores, os plasmodesmos 
nao sao formagoes estaticas, mas sim estruturas dinami- 
cas em alto grau, cuja frequencia e permeabilidade podem 
ser adaptadas muito rapidamente as necessidades locais 
espedficas. 

Em tecidos animais nao ocorrem plasmodesmos. Mas celulas vi¬ 
zinhas tambem podem estar fisiologicamente conectadas atraves 
de gap junctions, regioes especiais de membrana plasmatica com 
muitos canais (conexoes) formados cada um por 6 moleculas de 
proteina (conexina). Plasmodesmos e conexoes sao analogos, 
isto e, possuem estruturas diferentes, mas a mesma fungao - tro- 
ca de ions e moleculas sinalizadoras entre celulas. 

2.2.7.4 Paredes secundarias de fibras e de celulas 
do lenho 

Em plantas aquaticas, o peso do corpo vegetativo e com- 
pensado pelo empuxo. Plantas que crescem na atmosfera 
precisam, ao contrario, ser capazes de suportar seu pro- 
prio peso (excegao: plantas trepadeiras; Tabela 4-1). Es- 
pecialmente em plantas terricolas de grande porte, sao 
formados para esta fungao tecidos de resistencia especiais 
(ver 3.2.3). Neles sao encontrados dois tipos celulares: 
para tensao, fibras e se uma pressao externa deve ser su- 
portada, celulas lignificadas (por exemplo, celulas petreas, 
traqueides, elementos de vaso) com paredes rigidas. 

As madias camadas de espessamento secundario das 
paredes de fibras e de muitos tricomas vegetais (por exem¬ 
plo, algodao) consistem principalmente de microfibrilas 
densamente dispostas de celulose. Sua proporgao no peso 


seco destas camadas de parede pode atingir 90%. As fi¬ 
bras (e muitas celulas de tricomas de paredes espessadas) 
refletem em uma dimensao e nivel estrutural maior as ca- 
racteristicas tipicas das microfibrilas estruturais: elas nao 
se rompem mesmo sob forte tensao de tragao, sao porem 
flexiveis. A grande importancia economica das fibras ve¬ 
getais tern base nestas propriedades. 

Como as camadas secundarias de parede sao depo- 
sitadas de dentro para fora somente apos o termino do 
crescimento em superficie da parede celular primaria, o 
lumen celular e estreitado na mesma proporgao na qual 
a parede e espessada. O espago para o protoplasto vivo e 
finalmente reduzido a menos de 5% do volume inicial, a 
celula morre. Sem o protoplasto, o envoltorio de parede e 
ainda importante. 

As microfibrilas de celulose depositam-se sempre 
paralelas a membrana celular. Na superficie assim deter- 
minada, sao possiveis varios arranjos (texturas, tecido, 
rede; Figuras 2-71 e 2-72). Enquanto as paredes prima- 
rias apresentam em geral textura irregular - mas fre- 
quentemente com uma diregao preferencial -, as lamelas 
das camadas secundarias de parede sao caracterizadas 
por textura paralela. Em celulas alongadas, como sao as 
fibras, podem ser diferenciadas texturas fibrosas, espira- 
ladas e tubulares, conforme a diregao das microfibrilas 
em relagao ao eixo do comprimento da celula. Texturas 
tubulares e fibrosas sao casos extremos da textura espi- 
ralada. A diregao da textura corresponde a diregao de 
maior tensao. 

As paredes de fibras apresentam em geral textura espiralada, a 
qual - ao contrario da textura longitudinal mais rara (textura 
fibrosa) - e capaz de suportar tensoes bruscas. O sentido da 
rota^ao da textura e variavel. As fibrilas da parede secundaria 
das fibras de canhamo e juta apresentam giros para a direita 
(volta-Z), linho e urtiga apresentam giros para a esquerda (vol- 
ta-S). (Em fibrilas dextrogiras a face voltada para o observador 
corresponde a letra Z, em fibrilas levogiras a letra S.) Em trico- 




Figura 2-71 Texturas paralela e irregular de 
microfibrilas de celulose. A parede celular da 
alga Oocystis solitaria e constituida de muitas 
lamelas depositadas umas sobre as outras. A 
Sob condigoes normais as fibrilas estruturais 
correm paralelas em cada lamela, de lamela 
para lamela ocorrem mudangas de diregao 
de 90° (textura cruzada). B A colchicina, sub 
cuja influencia os microtubulos corticais na 
face interna da membrana celular se dissol- 
vem, provoca a formagao da estrutura irregu¬ 
lar (1 pm). (Eletromicrografias segundo D.G. 
Robinson.) 
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Figura 2-72 Arranjo das microfibrilas de 
celulose nas paredes celulares. A Textura 
irregular tfpica da sacoderme de celulas 
isodiametricas. Lamelas secundarias de 
parede apresentam, ao contrario, textura 
paralela. B Textura fibrosa; C textura espi- 
ralada - a forma mais frequente; D Textura 
tubular. 



mas vegetais com paredes espessadas o sentido da rota^ao pode 
mudar varias vezes, nos tricomas do algodao, com varios cm de 
comprimento, ate 150 vezes. 

Compreensivelmente, a textura tubular nao ocorre em 
fibras. Seu nome deriva dos latidferos de muitas plan- 
tas (ver 3.2.5.1), em cujas paredes e tipica. Os latidferos 
encontram-se sob pressao interna e, embora este liquido 
seja isotopico, a tensao de parede na dire^ao transversal e 
maior do que na dire^ao longitudinal. 

A aposi^ao de camadas secundarias de parede ocor¬ 
re intermitentemente. Sao formadas lamelas que, fre- 
quentemente, correspondem ao crescimento de um dia 
e, por sua vez, podem constituir pacotes de lamelas que 



Figura 2-73 Espessamentos secundarios na parede de traquefdes 
de uma conffera. A Corte transversal (800x). B Camadas da parede 
celular: M, lamela media; P, parede primaria (sacoderme); SI, la¬ 
melas intermediarias; S2, parede secundaria, composta geralmente 
de muitas lamelas; S3, parede terciaria. C Traqueide espiralada em 
aboboreira, com barras de espessamento caracteristicas que per- 
tencem a camada S2 (ver Figura 3-24E); a esquerda, celulas paren- 
quimaticas. (A, B segundo I.W. Bailey.) 


sao identificados como camadas secundarias de parede. O 
esquema geral da estrutura e a nomenclatura comum sao 
apresentados na Figura 2-73. Sobre a sacoderme e forma- 
da a seguir a camada SI (camada intermediaria), camada 
relativamente delgada de parede secundaria, com textura 
espiralada plana. A ela segue-se para dentro a camada S2 
espessa, que pode consistir de mais de 50 lamelas de pa¬ 
rede. Esta camada e funcionalmente decisiva. As microfi¬ 
brilas estruturais densamente arranjadas apresentam tex¬ 
tura espiralada ou fibrosa. Em dire^ao ao lumen celular 
e depositada por ultimo uma delgada camada S3 (parede 
terciaria), novamente com textura diferente. Ela pode, por 
sua vez, ser recoberta por uma “camada verrucosa” isotro- 
pica-homogenea, com estrutura e componentes diversos, 
cuja denomina^ao e devida a superficie granulosa. 

Em paredes celulares resistentes a pressao, as fibrilas 
estruturais sao envolvidas por materiais rigidos “incrus- 
tados”. Estas paredes celulares incrustadas contem como 
incrusta^oes, alem de substancias minerals (por exemplo, 
silicatos: grammeas; carbonato de calcio: Dasycladaceae), 
principalmente ligninas. Incrusta^ao com lignina signi- 
fica lignifica^ao de uma parede celular (do latim lignum 
= madeira). As ligninas - ha tres formas quimicas dife- 
rentes em monocotiledoneas, eudicotiledoneas e conife- 
ras - sao produzidas em paredes celulares em lignifica- 
<;ao atraves da polimeriza^ao a partir de corpos fenolicos 
(monolignois, ver 5.16.2, Figuras 5-129 a 5-131), os quais 
por sua vez sao exocitados na forma de glicosidios solu- 
veis atraves de vesiculas de Golgi. As moleculas gigantes 
de lignina, que crescem em todas as dire<;6es, penetram 
na estrutura de microfibrilas da parede celular. Como 
macromoleculas de lignina concrescem secundariamente 
formando unidades maiores e sao capazes de se expandir 
atraves das lamelas medias (em geral fortemente lignifi- 
cadas), a massa de lignina de um tronco de arvore corres- 
ponde provavelmente a uma unica molecula de polimero 
gigante, cuja massa pode ser expressa em toneladas. Du¬ 
rante a lignifica^ao, a matriz da parede celular original 
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e substituida ou reprimida pelo polimero compacto de 
lignina. Paredes celulares lignificadas consistem, nos ca- 
sos tipicos, de cerca de 2/3 de celulose e hemiceluloses 
resistentes (principalmente xilanos; do grego xylon - ma- 
deira) e 1/3 de lignina. 

As fibrilas de celulose sao por fim envolvidas por lig¬ 
nina, nao podem mais deslizar umas sobre as outras, per- 
dendo sua limitada capacidade de hidrata^ao. Enquanto 
a celulose nas paredes primarias pode ser afrouxada por 
meio de uma solu^ao concentrada de cloreto de zinco ate 
o ponto de depositar iodo, corando-se de violeta profun- 
do, esta rea^ao de cloreto de zinco nao ocorre em paredes 
lignificadas. A caracteristica de extraordinaria rigidez des- 
tas paredes celulares e dos tecidos lignificados - principal¬ 
mente a madeira propriamente dita - deve-se a reciproca 
interpenetra^ao de fibrilas estruturais flexiveis resistentes 
a ruptura com o material de preenchimento denso e rigido 
da lignina. 

Compressao existe tambem nos condutos de trans¬ 
pose de agua, no lenho (xilema) de feixes vasculares e 
na madeira de caules ou raizes com varios anos de idade. 
Os elementos condutores de agua do xilema (traqueides 
e vasos, ver 3.2.4.2) sao formados a partir de celulas vi¬ 
vas, mas no estado funcional sao apenas tubos mortos 
de parede celular enrigecidos pela lignifica^ao. Gramas a 
lignifica^ao, os feixes de xilema e a madeira sao as estru- 
turas de suporte mais importantes no corpo vegetativo de 
plantas terricolas. 

2.2.7.5 Pontua 9 des 

A lignifica^ao nao torna as paredes celulares apenas rigi- 
das, mas tambem menos permeaveis. Enquanto que nas 
paredes primarias nao lignificadas podem passar particu- 
las com diametro de ate 5 nm, em paredes lignificadas ate 
mesmo a permeabilidade a agua declina consideravelmen- 
te. Tambem isto e significativo para os condutores de agua 
nas raizes, caules e folhas: pela lignifica^ao e impedida 
a entrada ou saida laterais de agua. Onde a passagem de 
agua (ou troca de substancias em geral) e necessaria, sao 
formados canais de pontua^oes - canais de parede de di- 
mensoes compativeis com o microscopio optico. A Figura 
2-74 mostra estruturas de pontua^oes tipicas em paredes 
secundariamente espessadas. Os canais de pontua^oes de 
celulas vizinhas se correspondem, eles se encontram em 
campos primarios de pontua^oes. A parede primaria e a 
lamela media ainda existentes funcionam entao como la- 
mela da pontua^ao. 

Pontua<;6es areoladas (do ingles bordered pits) sao 
caracteristicas para condutores de agua. Neles as cama- 
das secundarias de parede sao elevadas acima da lamela 
da pontua^ao ao redor do canal da pontua^ao (poro), 
de modo que e formado um espa^o com formato de fu¬ 
nd. As traqueides das coniferas sao caracterizadas por 
pontua^oes areoladas especialmente grandes e circula¬ 
rs. Por meio delas corre a agua levada pelo caule. As 


lamelas da pontua^ao sao espessadas no centro por um 
toro (almofada), preso frouxamente em fios radiais de 
celulose. A agua pode atravessar entre os fios de celulose 
de uma traqueide para a outra. Em caso de embolia, as 
pontua^oes areoladas servem de valvulas de reten<;ao, 
nas quais o toro e pressionado contra a face com menor 
pressao, fechando o poro (Figura 2-74C; Choat e cola- 
boradores, 2008). 

2.2.7.6 Paredes secundarias isolantes 

Entre as premissas mais importantes para a vida vegetal 
(e vida ativa em geral) esta a constante disponibilidade 
de agua (ver 5.3 e 12.5). A maioria das plantas terricolas 
possui estruturas especiais para limitar a desseca^ao ao ar. 
Especialmente importantes sao as camadas secundarias 
de parede lipofilicas nas celulas localizadas na superficie 
do corpo vegetativo (celulas epidermicas) ou nas proximi- 
dades da superficie (celulas de corti^a). Ao contrario dos 
mecanismos de enrigecimento das paredes secundarias, 
que sempre contem muita celulose, as camadas secunda¬ 
rias isolantes de paredes consistem em material hidrofo- 
bico, impermeavel a agua e nos casos tipicos nao contem 
celulose. A impermeabilidade a agua e provida pela aposi- 
^ao (acrustamento) de massas lipofilicas em uma sacoder- 
me preexistente, que serve de base para o acrustamento e 
oferece a resistencia mecanica necessaria. Como acrusta¬ 
mento ocorrem, a cutina (cutis, pele, superficie) no caso 
da epiderme, e a quimicamente proxima suberina (suber, 
corti^a; ver 5.16.3) em celulas de corti^a. Cutina e sube¬ 
rina formam uma matriz de polimeros sobre a qual sao 
depositadas diversas ceras como componentes especial¬ 
mente hidrofobicos. 

A parede celular suberificada consiste de uma cama- 
da de suberina livre de celulose dentro de uma sacoder- 
me (Figura 2-75). Ela e geralmente separada do lumen 
celular por mais uma camada delgada de parede, que 
novamente contem celulose (parede terciaria). O papel 
funcionalmente decisivo e desempenhado pela camada 
de suberina, como parte acrustada da parede secunda¬ 
ria. Ela mesma e praticamente impermeavel a agua. Isto 
e devido a cera depositada, que forma camadas de 3 nm 
paralelas a camada de suberina (Figura 2-76A). As mo- 
leculas de cera em forma de bastao sao orientadas per- 
pendicularmente ao piano da lamela. Com a retirada das 
ceras (principalmente ester de acidos graxos com alcool 
de cera) permanece a matriz insoluvel amorfa-isotropica 
de polimeros, a suberina propriamente dita. Esta matriz 
representa um reticulo condensado tridimensional de 
acidos graxos de cadeia longa, alcoois graxos e substan¬ 
cias similares. Ela serve de suporte estavel para o filme 
delicado de ceras, que por sua vez bloqueiam a entrada 
de substancias hidrofilicas. Atraves da estrutura de lame¬ 
las da parede secundaria fica garantido que, mesmo em 
caso de defeito em camadas isoladas, no conjunto uma 
barreira muito eficaz e mantida. 
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Figura 2-74 Pontuagoes. A Detalhe do 
“endosperma petreo” da palma-do-marfim 
Phytelephas ; as paredes celulares forte- 
mente espessadas servem como deposito 
para polissacarfdeos de reserva; as celu- 
las estao em contato atraves de plasmo- 
desmos, especialmente tambem atraves 
de canais de pontuagao (230x). B Celula 
petrea (esclerefdeo) da casca da noz com 
canais de pontuagao ramificados; canais 
que aparentemente nao atravessam todas 
as camadas de parede secundaria, correm 
obliquamente para fora do nfvel do corte 
(670x). C-F Pontuagoes areoladas de co- 
niferas: C esquematicamente, a esquerda 
vista frontal, no meio corte transversal; a 
direita o mesmo, funcionamento de valvu- 
la com pressao unilateral. D, E Pontuagao 
areolada da conffera Pinus sylvestris em 
vista frontal, em contraste de fase e em 
microscopio de polarizagao (as fibrilas 
de celulose circulam o poro preto; a es- 
trutura concentrica geral mostra a “cruz 
de Spherite” - ver Figura 2-89B) (330x). 
F Pontuagao areolada do pinheiro-anao 
Pinus mugo, corte longitudinal: formagao 
da camara de pontuagao pela elevagao 
das paredes secundarias, poro e lamela 
da pontuagao com toro visfvel (600x). G, H 
Pontuagao areolada em eudicotiledoneas 
arboreas: G com poro em forma de fenda 
(“olho de gato”) nas paredes dos vasos 
do carvalho Que reus robur, a direita em 
corte transversal da parede (seta; 530x). 
H Vaso pontuado na madeira de urn sal- 
gueiro (Salix). (I.OOOx). - M, lamela media; 
TK, canais de pontuagao. (A segundo W. 
Halbsguth; B segundo Rothert e Reinke; F 
Fotomicrografia segundo FI. Falke; FI Ele- 
trofotomicrografia de varredura segundo 
A. Resch.) 



Os blocos moleculares de suberina e lamelas de cera nao sao se- 
cretados atraves de vesiculas de Golgi (granulokrin) pelas celulas 
em suberificagao, mas sim por difusao (ecrina; grego krinein , 
precipitar). Seu local de formagao e o RE liso. A formagao da 
camada de suberina pode ocorrer muito rapidamente; para o fe- 
chamento de feridas, por exemplo, em poucas horas. 

Em prindpio, a cuticula apresenta estrutura semelhante 
a camada de suberina de celulas de cortiga (ver 3.2.2.1). 
Tambem neste caso, ela representa uma camada de parede 
livre de celulose e lipofilica, com peliculas de cera parale- 


las a superficie sobre uma matriz de polimeros de cutina, e 
o complexo inteiro esta depositado sobre a parede celular 
primaria (Figura 2-17B). Neste caso, porem, a acrustagao 
ocorre na face externa da sacoderme. Portanto, as unida- 
des moleculares sao secretadas pelas celulas epidermicas 
para fora, atraves da parede primaria, um processo em que 
estao envolvidas pequenas proteinas basicas de transferen¬ 
ce de lipidios na matriz da parede. Assim e formada uma 
camada de parede acrustada abrangendo juntas todas as 
celulas epidermicas, ou seja, a cuticula. 
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Fig. 2-75 Modelo da ultra-estrutura da parede celular suberificada. 
A camada lipofilica de suberina nao contem celulose. Na parede ter¬ 
ciaria ocorrem novamente fibrilas estruturais. 


As ceras cuticulares apresentam cadeias de hidrocarbonetos mais 
longas que as cadeias das ceras de cortiga, elas sao portanto ainda 
mais hidrofobicas (o numero de atomos de carbono varia entre 
25 e 33, contra 18-28 em ceras de cortiga). 

Especialmente em plantas de ambientes mais secos sao 
encontrados cristais sobre a superficie da cuticula (ceras 
epicuticulares, ver Figura 3-11), com isto a cuticula torna- 
-se impermeavel. Com frequencia, ocorrem tambem de- 



Figura 2-76 Estrutura lamelar de camadas de parede celular acrus- 
tadas (cortes transversals); peliculas de cera sem contraste, matriz 
de polmneros (suberina, cutina) em escuro. A Parede celular de cor¬ 
tiga de cicatrizagao na batata; paredes de duas celulas de cortiga 
vizinhas com camadas de suberina lamelares. B Cuticula destacada 
de Agave americana (0,1 pm). (Eletromicrografias A segundo H. Falk; 
B segundo J. Wattendorff.) 


positos de massas de cutina nas lamelas externas da pa¬ 
rede primaria de celulas epidermicas, abaixo da cuticula 
propriamente dita. Nestas camadas cuticulares ocorrem 
cutina e ceras assessorias como incrustagoes. A limitada 
capacidade destas substancias hidrofobicas de parede de 
se misturarem com componentes hidrofilicos da parede 
primaria e expressa em uma restrita ordem ultra-estru- 
tural. As peliculas de cera sao interrompidas e nao mais 
paralelas a superficie e o acrescimo de protegao contra 
transpiragao e apenas mediano, mesmo em camadas cuti¬ 
culares espessas. Um fenomeno correspondente nao e ob- 
servado em celulas de cortiga; no tecido pluriestratificado 
do suber, um isolamento melhor pode ser obtido atraves 
da formagao de mais camadas de celulas suberificadas, 
enquanto que a cuticula esta depositada sobre superficie 
externa da epiderme em contato com a atmosfera e por 
isto e, por definigao, uniestratificada. 

A superficie do corpo de atropodes tambem possui uma cuticula. 
As camadas internas massivamente estruturadas da cuticula dos 
insetos (endo e exocuticula), como exoesqueleto rico em quiti- 
na, conferem principalmente resistencia mecanica, enquanto a 
epicuticula externamente acrustada, pelo seu elevado conteudo 
em ceras, e uma excelente protegao contra a transpiragao. A epi¬ 
cuticula apresenta, tanto sob o aspecto quimico quanto ultra-es- 
trutural, muitos paralelos com a cuticula vegetal - um exemplo 
impressionante de evolugao convergente em animais e plantas. 

Tambem esporos e graos de polen, geralmente microsco- 
picos, possuem paredes celulares acrustadas (esporodermes, Fi- 
guras 10-198 e 10-200). Nestes casos, ocorre como acrustagao 
a especialmente resistente esporopolenina. Sua fungao consiste 
nao no isolamento contra a agua; isto seria ilusorio, consideran- 
do-se a relagao superficie/volume extremamente elevada e estas 
celulas sobrevivem ate mesmo a completa dessecagao. Trata-se 
muito mais de camadas de protegao capazes, entre outras coisas, 
de absorver radiagao UV prejudicial. As esporodermes diferem 
nao so funcionalmente, mas tambem em composigao quimica, 
ultra-estrutura e desenvolvimento das paredes cutinizadas das 
epidermes e das camadas suberinizadas das celulas de cortiga. 
Elas sao importantes para a sistematica e para a reconstrugao de 
processos evolutivos da vegetagao (analise de polen). 

Um material isolante de um tipo especial e a calose, um glu- 
cano com ligagoes 1 -> 3 dos monomeros que possui moleculas 
espiraladas sempre muito compactas e sem mistura de outras 
substancias. Os plasmodesmos e crivos podem ser fechados com 
calose (ver 2.2.73); a calose pode ser sintetizada na membrana 
plasmatica muito rapidamente em quantidades consideraveis e 
pode ser degradada. Muitas vezes, a calose funciona como um 
sistema de protegao em nivel celular. 


2.2.8 Mitocondrias 


A Figura 2-77 reune alguns dados estruturais gerais de mi¬ 
tocondrias: 

• Envoltorio duplo constituido de duas membranas 
distintas, entre as quais existe um compartimento nao 
plasmatico, o espago intermembranas. A membrana 
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Membrana externa Membrana interna 



Figura 2-77 Esquema de uma mitocondria. As membranas interna 
e externa se distinguem nao apenas pela forma e conteudo enzi- 
matico, mas tambem pela sua composigao lipfdica (cardiolipina/ 
colesterol, comparar com Figura 2-99). Por meio de dobramentos, a 
membrana interna forma cristas, no lado voltado para o mitoplasma 
(da matriz) estao localizados os complexos ATP sintase. (Segundo 
H. Ziegler.) 


interna forma dobras denominadas cristas. Na sua 
base, as cristas sao estreitas e no interior da mitocon¬ 
dria elas se expandem, tornando-se pouco infladas 
(Figura 2-78). Em alguns casos, as cristas formam 
uma rede espacial. 

• “Particulas elementares” no lado interno da membra¬ 
na interna da mitocondria, que ao ME correspondem 
aos componentes visiveis do complexo ATP sintase 
mitocondrial (Figura 2-79). Elas consistem de uma 
porgao pedicelada (complexo F 0 ), que atravessa a 
membrana interna da mitocondria como canal de 



Figura 2-79 Em preparagao com contraste negativo desta mitocon¬ 
dria isolada (e rompida) de tecido de batata-inglesa, os complexos 
ATP sintase das membranas com cristas sao visiveis como particulas 
“elementares” ou particulas F 1 claras. Eles sao ligados as membranas 
por meio de pedicelos tenues (F 0 , nao identificaveis aqui). A estrutura 
molecular e semelhante a da ATP sintase de cloroplastos (comparar 
com Figura 5-59) (0,5 pm). (Imagem ao ME segundo H. Falk.) 



Figura 2-78 Mitocondrias ao ME. A Em celula da folha de espinafre, sao visiveis varias porgoes de cristas, cujo interior nao plasmatico se 
mantem em contato com o espago intermembrana do envoltorio de duas membranas. Essas comunicagoes nao estao visiveis aqui, pois elas 
se situam fora do piano de corte. Em B, ao contrario, elas sao identificaveis. Os ribossomos mitocondriais - assim como os plastoribossomos 
no cloroplasto P - sao nitidamente menores do que os citorribossomos (A e B: 0,5 pm). (Imagens ao ME segundo H. Falk.) 
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protons, e o complexo F x capitado, que representa o 
complexo ATP sintase propriamente dito. Durante a 
sintese de ATP, o complexo gira em torno do seu eixo 
longitudinal, que se dispoe perpendicularmente a su- 
perficie da membrana. 

• Matriz com ribossomos 70S e DNA mitocondrial 
circular (DNAmt). Com frequencia, estao presen- 
tes muitos aneis de DNA na organela. Eles estao 
concentrados nas regioes frouxas do plasma, as 
quais, em analogia as relates com bacterias, sao 
denominadas nucleoides. Histonas e nucleossomos 
inexistem. 

• Algumas vezes, ocorrem granulos de matriz densos, 
nos quais sao armazenados ions de calcio e magnesio, 
entre outros. 

2.2.8.1 Dinamica da forma e multiplicagao 

Em cortes finos (Figura 2-78) e apos isolamento (Qua- 
dro 2-1, Figura A), as mitocondrias manifestam-se em 
geral como corpos esfericos ou elipticos, de aproxima- 
damente 1 pm de diametro. Em celulas vivas pos-em- 
brionarias, por outro lado, sao constatadas mitocon¬ 
drias filamentosas e alongadas e ate mesmo ramificadas 
(Figura 2-80). 

As mitocondrias tern a capacidade de alterar sua 
forma rapidamente. Na levedura e em algumas algas, 
em determinados estagios do desenvolvimento ou sob 
condigoes externas especiais, as inumeras mitocondrias 
de uma celula se fundem em uma unica (gigante e re¬ 
ticular), que mais tarde se divide em mitocondrias in- 



Figura 2-80 Nas celulas vivas, as mitocondrias sao capazes de ra- 
pidas alteragoes de forma. Na maioria dos casos, elas ocorrem em 
formas filamentosas ou de “salsicha”, como aqui na epiderme su¬ 
perior (interna) do catafilo de cebola (Allium cepa). Alem de muitas 
“mitocondrias em espaguete”, tambem sao visiveis mitocondrias 
curtas, bem como oleossomos esfericos e varios leucoplastos com 
inclusoes semelhantes a graos de amido (identificadas por *, por 
exemplo); a esquerda, acima esta o nucleo indistinto (670x). (Ima- 
gem por contraste interferencial segundo W. Url.) 



dividuais pequenas. Nas plantas superiores, a fusao de 
mitocondrias e a posterior divisao em muitas outras, 
nao sao raras. 

As mitocondrias so podem se originar de suas 
iguais. Sua multiplicagao ocorre principalmente nas ce¬ 
lulas dos tecidos meristematicos (tecidos formadores). 
Ela se processa por uma constrigao do corpo da orga¬ 
nela, apos a formagao de um septo do espago intermem- 
brana (Figura 2-81). Com relagao ao DNAmt, por meio 
do grande numero de suas moleculas na mitocondria, e 
assegurado que nenhuma mitocondria-filha fique sem 
informagao genetica. Na multiplicagao celular rapida, a 
estrutura enzimatica das mitocondrias permanece ini- 
cialmente incompleta e as pro-mitocondrias nao tern 
atividade respiratoria. 

Na levedura, existem tambem mitocondrias sem DNA, que, no 
entanto, permanecem com capacidade de multiplicagao. As le- 
veduras sao anaerobias facultativas, podendo tambem viver sem 
oxigenio e prescindir da respiragao e de mitocondrias, o que re¬ 
presenta uma excegao entre os eucariotos. Por isso, as alteragoes 
mutatorias do DNAmt de levedura, que provocam o surgimen- 
to de mitocondrias com defeito de respiragao, a prindpio nao 
sao letais. Os chamados mutantes petite colonie da levedura da 
cerveja (Saccharomyces cerevisiae) surgem espontaneamente 
com uma frequencia de 1-2%; por meio de mutagenos como 
acriflavina e brometo de etidio, a taxa de mutagoes pode subir 
ate proximo de 100%. Os petites tern defeito de respiragao; sob 
condigoes aerobias, eles crescem mais lentamente do que as le- 
veduras selvagens; sobre agar de glicose solido, eles permane¬ 
cem menores, dai sua denominagao. Nos petites , os DNAmt sao 
mutilados (mutantes p) ou faltam completamente (p°); determi- 
nadas proteinas e componentes de complexos multienzimaticos 
podem nao ser mais formados. 

Apesar do conjunto genico ser semelhante, os DNAmt de 
fungos e de plantas possuem massas moleculares ou perimetros 
(20 ate mais de 800 pm) bem distintos. Essas distingoes sao con- 
dicionadas por diferengas na ocorrencia de sequencias parciais 
nao codificantes (ver 6.2.1.3). Em inumeras plantas, em conse- 
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quencia de processos intramoleculares de recombina^ao, as mi¬ 
tocondrias contem DNAmt grandes, ocorrendo incompletos ao 
lado de copias completas (Figura 6-7). 

2.2.8.2 Membranas e compartimentalizacao das 
mitocondrias 

As mitocondrias sao, sobretudo, as organelas da respira- 
<^ao celular. Sua funqao mais importante e disponibilizar 
energia quimica em forma de ATP (ver 5.9.3). 

O ATP e formado em rea^ao endergonica a partir de ADP e 
fosfato. Esta fosforila^ao oxidativa ocorre nos complexos ATP 
sintase da membrana interna da mitocondria. A energia neces- 
saria provem de um transporte de eletrons (que se processa 
na membrana interna da mitocondria) de substratos respirato- 
rios ricos em energia para o oxigenio (cadeia respiratoria, ver 
5.9.3.3). Vinculado ao transporte de eletrons, estabelece-se um 
gradiente de protons na membrana interna da mitocondria; 
no espa^o intermembrana, o pH diminui. Ao mesmo tempo, 
sobre a membrana forma-se um potencial de membrana, com 
interior mais negativo do que o exterior. Gradiente de protons 
e potencial de membrana sao descarregados por meio dos 
complexos ATP sintase rotatorios, o que e ligado a forma^ao 
de ATP. A afirmativa central da teoria quimiosmotica de P. 
Mitchell, tambem e valida para a fosforila^ao em cloroplastos 
(ver 5.4.9 e 5.9.3.3). As estates intermediarias de cadeias me- 
tabolicas ricas em energia podem aparecer nao apenas como 
moleculas altamente energeticas, mas tambem em forma de 
gradientes de ions e potenciais de membrana. Esta teoria per- 
mite ressaltar o significado da compartimentalizacao para a 
energetica celular. 

Os eletrons para o transporte de eletrons da cadeia respira¬ 
toria provem da oxida^ao de acidos organicos no ciclo do acido 
citrico (ver 5.9.3.2, Figura 5-92). Quase todas as enzimas para 
este ciclo estao localizadas na matriz mitocondrial. 

Alem da respira^ao celular, as mitocondrias participam 
tambem de muitas outras atividades metabolicas de celulas vege- 
tais, principalmente na chamada respira^ao luminosa (ver 5.5.6) 
e na morte celular programada (apoptose, ver 6.3.2). 

Membranas mitocondriais externa e interna distin- 
guem-se bastante quanto as suas proteinas integrais. Sua 
estrutura lipidica tambem e distinta. A membrana externa 
contem colesterol, geralmente, em membranas de eucario- 
tos. Em vez deste, a membrana interna apresenta um con- 
teudo consideravel de cardiolipina, um fosfolipideo que, 
so ocorre em membranas de bacterias (Figura 2-99). A 
teoria endossimbionte oferece uma explicaqao para essas 
relaqoes (ver 2.4). 

A permeabilidade da mitomembrana externa e ele- 
vada. Ela contem complexos tubiformes das proteinas 
integrais de membrana (porinas), que deixam passar 
particulas hidrofilas de ate 1 kDa (para comparaqao: ATP 
tern uma massa molecular de 0,5 kDa). A membrana in¬ 
terna, ao contrario, e impermeavel ate para os protons - 
do contrario, a energizaqao das ATP sintases nao seria 
possivel. Para adequar essa pequena permeabilidade as 


exigencias do metabolismo, a mitomembrana interna e 
equipada com varios translocadores especificos. Estes 
garantem, por exemplo, o intercambio de ATP e ADP 
(translocador de adenilato), fosfato, bem como de aci¬ 
dos organicos. 

A importa^ao de proteinas do citoplasma para as mitocondrias 
representa um transporte de membrana de um tipo especial. Aci- 
ma de 95% das mais de 200 proteinas mitocondriais e ate mesmo 
alguns RNAs (por exemplo, RNAt) nao podem ser sintetizados 
nas proprias mitocondrias. As proteinas mitocondriais codifi- 
cadas no nucleo, em geral, sao sintetizadas no citoplasma como 
moleculas precursoras nao dobradas, que apresentam um pepti- 
deo de transito no seu terminal amino. Este funciona como se- 
quencia de reconhecimento, possibilitando a jun^ao pos-tradu- 
cional do estagio inicial aos complexos translocadores integrais 
(TOM e TIM) do envoltorio mitocondrial (um, TOM, na mem¬ 
brana externa, e dois diferentes, TIM22 e TIM23, na membrana 
interna) e a facilita^ao da passagem do polipeptideo. O transito 
se processa em locais onde as membranas interna e externa tem- 
porariamente mantem contato. Quando a proteina alcanna seu 
sitio funcional, o peptideo de transito e separado e, com isso, a 
conforma^ao definitiva e a atividade da proteina sao estabeleci- 
das (ver 6.3.1.4). 

2.2.9 Plastfdios 


Em uma mesma planta, os plastidios aparecem em di¬ 
ferentes formas. Este fato ja e reconhecivel macroscopi- 
camente na distinta pigmentaqao: os pro-plastidios dos 
meristemas e os leucoplastos nos tecidos fundamentais 
e nos tecidos de reserva sao incolores; os cloroplastos, 
fotossinteticamente ativos e portadores de clorofila, sao 
verdes; os gerontoplastos da folhagem de outono e os 
cromoplastos em petalas e carpelos exibem cor ama- 
rela a vermelha pela presenqa dos carotenoides. Todas 
as formas de plastidios sao interconversiveis; apenas os 
gerontoplastos sao estagios finais de um processo irre- 
versivel. Como as mitocondrias, os plastidios tambem 
sao delimitados no citoplasma por um duplo envoltorio 
de membranas. Do mesmo modo que as mitocondrias, 
a membrana externa e muito mais permeavel do que a 
interna, em consequencia disso, esta equipada com mui- 
tos translocadores especificos. O envoltorio interno do 
plastidio, e o sitio principal da sintese de lipideos nas 
celulas vegetais. 

Os plastidios multiplicam-se exclusivamente por di- 
visao. Neste sentido, como nas bacterias, acontece uma 
constriqao da organela, com auxilio de uma zona anelar 
contratil central. Ela contem a proteina FtsZ, que tern fun- 
qao igual nas bacterias e na estrutura e sequencia e homo- 
loga a tubulina (ver 2.3.1). 

Os plastidios possuem continuidade hereditaria gra- 
qas a informaqao genetica em forma de DNA plastidial 
(DNApt = DNAct; Figuras 2-85 e 6-5; ver 6.2.1.2). No en- 
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tanto, como nas mitocondrias, tambem nos plastidios a 
capacidade codificante do DNA da propria organela nao 
e suficiente para codificar todas as proteinas plastidio-es- 
pedficas. Os genes para mais de 90% dessas proteinas sao 
localizados no nucleo, e os polipeptideos (polipetideos 
precursores) sintetizados em polissomos livres no cito- 
plasma precisam ser translocados por meio do envolto- 
rio do plastidio ate os seus sitios finais. Isto acontece de 
modo semelhante ao que se observa nas mitocondrias, 
com auxilio de peptideos de transito N-terminais nas 
pre-proteinas e complexos translocadores corresponden- 
tes nas membranas externa (TOC) e interna (TIC) dos 
plastidios (Figura 6-18). Apesar da fun^ao igual, as pro- 
teinas desses complexos mostram poucas semelhan^as 
com as das mitocondrias. Nos cloroplastos, sao necessa- 
rios dispositivos adicionais para a incorpora^ao correta 
ao sitio de proteinas de tilacoides. Enquanto no envolto- 
rio do plastidio um unico sistema de transloca^ao e efi- 
caz, para o deslocamento e a incorpora^ao corretos de 
proteinas de tilacoides, puderam ser comprovados quatro 
sistemas diferentes. 

Na primeira decada do seculo XX, E. Baur e C. Correns, a 
partir da heran^a exclusivamente materna de defeitos de pig- 
menta^ao verde de Antirrhinum e Mirabilis , deduziram que 
os plastidios dispoem de informa^ao hereditaria propria (ver 
9.1.2.5). Por ocasiao da singamia nessas plantas, nao sao leva- 
dos plastidios para os zigotos por meio dos gametas masculi- 
nos. (Por outro lado, em outras especies vegetais, por exemplo, 
em pelargonios e enoteras, os plastidios tern heran^a biparen- 
tal.) Contudo, apenas na decada de 1960 o DNApt pode ser 
comprovado, finalmente isolado como helice dupla circular e 
melhor compreendido. Em 1966, dois grupos de pesquisado- 
res japoneses comprovaram o sequenciamento completo do 
DNApt do tabaco (Figura 6-5) e da hepatica Marchantia ; os 
DNApt de muitas outras plantas tambem estao sequenciados 
(ver 6.2.1.2). 

2.2.9.1 Formas e ultraestrutura dos cloroplastos 

Os cloroplastos sao as organelas caracteristicas de todos os eu- 
cariotos fotoautotroficos. Por meio das rea^oes luminosas da 
fotossintese (ver 5.4), eles convertem energia radiante do sol em 
energia quimica e, com isso, fornecem a base energetica para to¬ 
das as formas de vida organotroficas (heterotroficas). Ao mesmo 
tempo, carbono, hidrogenio e fosforo sao assimilados, nitrato e 
sulfato reduzidos, e oxigenio liberado a partir da agua. O oxige- 
nio na atmosfera terrestre - condi^ao para o ganho aerobio de 
energia a partir da nutri^ao organica e para a forma^ao de uma 
camada de ozonio formada na alta atmosfera - provem quase 
exclusivamente da fotossintese. 

As membranas internas dos cloroplastos tipicos (Fi¬ 
gura 2-82), os tilacoides, contem diferentes carotenoides 
e - ligadas a proteinas - clorofilas. Ao contrario das cristas 
das mitocondrias, os tilacoides nao estao em contato di- 
reto com a membrana interna da organela. Nos tilacoides 
se processam as rea^oes luminosas da fotossintese. Com 


frequencia, os tilacoides estao em zonas delimitadas, dis¬ 
poses em camadas sobrepostas (gratia ); entre os grana , 
no estroma, os tilacoides dispoem-se isoladamente (Figu¬ 
ra 2-83). A estrutura molecular da membrana do tilacoi- 
de reflete suas fun^oes. A estrutura proteica rica (Figuras 
2-84 e 5-52) e a precisa e assimetrica disposi^ao ou orien- 
ta^ao dos complexos de proteinas sao expressoes morfo- 
logicas do andamento das rea^oes luminosas. A forma^ao 
de ATP ocorre em complexos de ATP sintase plastidiais 
(comparar com Figura 5-59), cuja estrutura corresponde 
a das mitocondrias e estao localizados sobre os tilacoides 
do estroma. 

A matriz do estroma representa a fase plasmatica 
da organela. Nela e possivel constatar um “plastoesque- 
leto” de FtsZ, que estabiliza a forma do cloroplasto (Fi¬ 
gura 2-82C). Alem de enzimas para as rea^oes no escu- 
ro da fotossintese (ver 5.5), a matriz do estroma abriga 
tambem graos de amido e outras estruturas de reserva 
(por exemplo, plastoglobulos como reserva lipidica) e 
cristais de proteina (por exemplo, os da proteina fito- 
ferritina, armazenadora de ferro). Na matriz do estroma 
localizam-se tambem muitos nucleoides, regioes frouxas 
com acumulos de moleculas de DNApt como portadoras 
do plastoma (Figura 2-85; ver. 6.2.1.2), assim como os 
ribossomos 70S. 

Muitas vezes, este esquema estrutural do cloroplasto apresenta 
grande varia^ao, especialmente em algas. Isto e valido inicial- 
mente para a forma externa da organela. As folhas da plantas 
superiores possuem cloroplastos lentiformes, com diame- 
tro entre 4 e 10 pm, e muitos ocorrem como tipicos graos de 
clorofila nas celulas. Em algas verdes, por outro lado, existem 
megaplastos especialmente grandes e as vezes com formas sin¬ 
gulars, frequentemente apenas um por celula (Figura 2-86). 
Os cloroplastos de muitas algas e de antoceros contem conden¬ 
sates da matriz do estroma delimitados, que com frequencia 
apresentam-se rodeados por graos de amido e nos quais os ti¬ 
lacoides sao esporadicos ou inexistem. Essas delimitates de 
matriz sao identificadas como pirenoides (do grego, pyren = 
nucleo). Os pirenoides sao caracterizados por uma concen- 
tra^ao especialmente alta da enzima-chave da fixa^ao de C0 2 : 
ribulose-l,5-bisfosfato carboxilase/oxigenase (rubisco). Esta 
enzima, um complexo composto de oito subunidades grandes e 
oito subunidades pequenas, representa em geral uma conside- 
ravel por^ao da massa da matriz do estroma, o que em tecidos 
foliares verdes, muitas vezes, e superior a 60% de todas as pro- 
teinas soluveis (sobre fun^ao, ver 5.5.1). 

Nem todos os cloroplastos apresentam a organiza^ao em 
grana/e stroma. Nos cloroplastos “homogeneos” sem grana nao 
se realiza o empilhamento dos tilacoides (isto vale para os plas¬ 
tidios das algas vermelhas) ou bastam duas ou tres pilhas de tila¬ 
coides para todo o plastidio (Figura 2-87). 

Os plastidios das algas vermelhas sao caracterizados pelos 
tilacoides isolados e por uma forma especial de complexos de 
pigmentos proteicos, que funcionam como antenas de radia- 
<;ao (capta^ao de luz) da fotossintese. Enquanto normalmente 
esses complexos sao visiveis apenas em vista frontal (princi- 
palmente em prepara^oes por criofratura) de tilacoides (Figu- 
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Figura 2-82 Cloroplastos em microscopias optica e eletronica. A, B Cloroplastos granulares em celulas vivas de filidio do musgo Fontinalis 
antipyretica (1.230x). A Divisao de cloroplastos por meio de constrigao mediana (setas). B Fluorescencia da clorofila dos grana. C Plasto- 
esqueleto em cloroplastos do musgo Physcomitrella patens (protoplasto regenerante, vivo, FtsZ 1 fluorescente por meio da GFP; ver 2.1.1) 
(2.050x). D Cloroplasto granular da folha de feijao, ao ME. Os varios tilacoides sao distinguiveis como membranas duplas planas; nos grana 
(alguns identificados com G), eles estao densamente empilhados; entre os grana, situam-se os tilacoides do estroma nao empilhados. Setas 
pretas: plastoglobulos; as regioes frouxas da matriz do estroma (*) contem DNApt (“nucleoide”); setas brancas: duplo envoltorio dos plastf- 
dios (1 pm). - G, granum; V, vacuolo. (C: imagem segundo J. Kiessling e R. Reski; D: imagem segundo FI. Falk.) 
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Figura 2-85 Nucleoides de plastidios. A Cloroplastos de celulas 
foliares de elodea (Elodea canadensis), submetidos a coloragao 
por fluorescencia do DNApt com DAPI (4-5-Diamidino-2-fenilindol); 
cada cloroplasto contem varios nucleoides e cada nucleoide varias 
moleculas circulares de DNApt (I.OOOx). B Cinco nucleoides como 
regioes frouxas na matriz do estroma de um cloroplasto de feijao. 
C Nucleoides isolados de cloroplastos de espinafre; DNApt forma 
algas em torno da estrutura proteica (B: e C: 1 pm). (A: segundo H. 
Dorle; B imagem ao ME segundo P. Hansmann.) 


Figura 2-84 As membranas dos tilacoides sao portadoras de 
complexos proteicos, que participam das reagoes luminosas da 
fotossintese (comparar com Figura 5-52). Em preparagao por crio- 
fratura (cloroplasto da ervilha), esses complexos se distinguem 
como particulas de membrana. G grana, S regiao do estroma; as 
diferengas funcionais dessas regioes dos tilacoides sao destaca- 
das tambem no padrao de particulas (0,3 pm). (Imagem ao ME 
segundo L.A. Staehelin.) 


Figura 2-83 Tilacoides 60 s grana e tilacoides do estroma nao cons- 
tituem compartimentos especiais, mas sim representam um conti¬ 
nuum espacial com varias sobreposigoes de membranas. Grana em 
azul. (Segundo W. Wehrmeyer.) 


ra 2-84), os complexos de captagao de luz das algas vermelhas 
(constituidos de ficobiliproteinas e denominados ficobilisso- 
mos) destacam-se das superficies dos tilacoides (Figuras 2-88 
e 5-48B). Os respectivos complexos de captagao de luz mos- 
tram tambem as membranas da fotossintese das cianobacte- 
rias procarioticas. 

Os cloroplastos das algas vermelhas (devido ao seu con- 
teudo de ficobilina, elas sao vermelhas-lilas: “rodoplastos”), 
bem como de muitos outros grupos de algas, contem tantos 
pigmentos acessorios (ou seja, alem da clorofila), que eles nao 
se apresentam verdes - assim como, os “feoplastos” das algas 
pardas ou os plastidios amarelos dos dinoflagelados e de mui- 
tas crisofitas. Como conceito superior para todos os plastidios 
pigmentados e empregado o termo cromatoforo (portador de 
substancia colorida). 
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O estigma de muitos flagelados, corado de vermelho in- 
tenso devido a presen^a de carotenoides especiais, corresponde 
a um denso coletor dos plastoglobulos pigmentados (Figuras 
10-83A e 10-114A). Essa agrega^ao de goticulas lipidicas esta lo- 
calizada em cloroplastos ou situa-se fora dos plastidios, visivel no 
citoplasma; no segundo caso, presume-se que sejam plastidios 
bastante modificados no decorrer da filogenia. 

2.2.9.2 Outras formas de plastfdios, amido 

Em plantas superiores, a variabilidade estrutural e fun- 
cional dos plastidios supera de longe a das mitocon- 
drias. Neste sentido, a forma do plastidio encontrado 
em um determinada celula e sobretudo a expressao da 
funqao desta celula, portanto, uma consequencia da di- 
ferenciaqao do tecido. Como exemplo, os proplastidios, 
comparativamente pequenos e com muitas divisoes, 
refletem a elevada frequencia de divisoes das celulas 
meristematicas. 

Os leucoplastos sao tipicos de celulas que nao se 
dividem mais, as quais nao atuam na fotossintese e nao 
desenvolvem sinais visuais para animais. No entanto, elas 
podem assumir funqoes de reserva. Os “elaioplastos” ar- 
mazenam oleo em varios plastoglobulos, os “proteino- 
plastos” content cristais proteicos. O armazenamento de 
amido em grande quantidade e a funqao de amiloplastos 
nao pigmentados, encontrados nos respectivos tecidos de 
reserva dos graos de amido de cereais, tuberculos de bata- 
ta-inglesa e assemelhados. 

O amido e o polissacarideo de reserva das plantas 
verdes e de muitas algas. Ele e o mais importante ali- 
mento basico da humanidade - trigo, arroz, milho e 
batata-inglesa respondem por 70% da alimentaqao da 
populaqao mundial. Nos organismos heterotroficos (fun- 
gos, bacterias, animais), o correspondente do amido e o 
glicogenio, que e depositado em forma de flocos no ci¬ 
toplasma. Quimicamente, como o glicogenio, o amido 
e um homopolimero de unidades de a-glicose (Figura 
1-20). As cadeias helicoidais de glucano, nao ramificadas, 
formam a amilose; a amilopectina possui cadeias rami- 



Figura 2-86 Megaplastos em celulas da alga Mougotia (A; 380x) 
e de Micrasterias denticulata (alga do grupo das desmidiaceas) 
(B; 260x). 


ficadas. (A molecula de glicogenio e ainda mais ramifica- 
da.) Amilose e amilopectina sao depositadas no interior 
dos plastidios ou - em algumas algas - nas suas proximi- 
dades no citoplasma. Elas reunem-se em graos de amido 
densos, birrefringentes. Em geral, forma e tamanho dos 
graos de amido no tecido de reserva sao caracteristicos 
da especie (Figura 2-89). 


Figura 2-87 Cloroplasto homogeneo da 
alga Tribonema viride (comparar com Figura 
10-89E). Os tilacoides (em pilhas de tres; cor- 
te) atravessam todo o plastidio; os tilacoides 
do estroma nao estao representados. Regioes 
contendo DNApt dispoem-se perifericamente 
em torno de toda a organela (setas) (1 pm). 
(Imagem ao ME segundo H. Falk.) 
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Figura 2-88 Ficobilissomos. A Na cianobacteria Phormidium per- 
sicinum. B Na alga vermelha Rhodella violacea : a direita, vista de 
superficie; a esquerda, vista de perfil (A e B: 0,1 pm). C Modelo 
molecular (semicircular - em forma de disco) dos ficobilissomos 
de algas vermelhas, com estrutura nuclear de aloficocianina e, a 
partir dela, fileiras radiais de ficocianina e ficoeritrocianina. Sobre 
a fungao dos ficobilissomos na fotossintese, comparar com Figu¬ 
ra 5-59. - AF, aloficocianina; CS, carboxissomo; FC, ficocianina; 
FEC, ficoeritrocianina (comparar com Figura 2-93A); N, centro- 
plasma contendo DNA; P, parede celular. (Imagem ao ME segundo 
W. Wehrmeyer.) 


Em muitas plantas floriferas, as ultimas etapas da ge- 
nese dos tilacoides sao dependentes da luz. Sob carencia 
de luz, os plastidios dessas plantas tornam-se estioplastos, 
nos quais os componentes da membrana do tilacoide (ou 
precursores deles) estao dispostos em forma de um corpo 
prolamelar (Figura 2-90). Os estioplastos apresentam cor 
amarelo claro, devido a presenga de carotenoides. Os cau- 
les de batata-inglesa crescidos no escuro tern essa colora- 
gao (estiolamento; do frances etioler - estiolar). 

Se as partes verdes dessas plantas forem mantidas no 
escuro por muito tempo, apos a decomposigao dos tilacoi¬ 
des do estroma e dos tilacoides dos grana (nesta ordem), 
surgem corpos prolamelares: os cloroplastos se tornam 
estioplastos. 

Conforme as estruturas internas, nos cromoplastos 
e possivel distinguir tipos ultraestruturais distintos, nos 
quais os carotenoides lipofilicos (caroteno e xantofilas; Fi¬ 
gura 5-45) sao armazenados (Figura 2-91). 

• Com frequence, observam-se cromoplastos globu- 
losos com varios plastoglobulos, nos quais estao con- 
centradas as moleculas dos pigmentos. 

• Os cromoplastos tubulosos contem feixes paracrista- 
linos de filamentos com 20 nm de diametro, que nas 
imagens em corte transversal vistas ao ME aparecem 
como tubos. Na realidade, trata-se cristais nematicos 
(filamentosos) dos pigmentos apolares, que sao envol- 
vido por um manto de lipideos estruturais anfipola- 
res e uma proteina estrutural de 32 kDa denominada 
fibrilina. Os cromoplastos tubulosos sao fortemente 
birrefringentes e podem assumir formas de contornos 
esquisitos. 

• O mesmo vale para os cromoplastos cristaloides, nos 
quais o (3- caroteno cristaliza, na verdade no interior 
de sacos membranosos pianos. 

• Os cromoplastos membranosos tern a menor distri- 
buigao. Nesses cromoplastos, as moleculas dos pig¬ 
mentos incorporam-se as membranas, que sao forma- 
das pela membrana interna do envoltorio e, por fim, 
apresentam-se como convoluto concentrico de cis- 
ternas de membranas justapostas. Essas membranas 
contem muito pouca proteina; elas sao um exemplo 
de biomembranas com predominance de lipideos. 

As estruturas internas dos cromoplastos formam-se me- 
diante processos de auto-organizagao moleculares, na de¬ 
pendence dos tipos de moleculas disponiveis. 

Os cromoplastos, que muitas vezes originam-se de 
cloroplastos jovens ou de cloroplastos (frutos imaturos, 
de tomateiro, pimenteira, etc., sao verdes), podem se mul- 
tiplicar como os cloroplastos, por divisao em forma de 
uma constrigao. Neste caso, o numero de nucleoides por 
organela e reduzido, ate um unico. Ao mesmo tempo, os 
ribossomos plastidiais sao decompostos e os DNApt de- 
sativados por compactagao. As proteinas especificas de 
cloroplastos, como a fibrilina dos cromoplastos tubulosos, 
sao sempre codificadas no nucleo. 
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Figura 2-89 Graos de amido. A, B Graos de amido da batata-inglesa (330x). A A estra- 
tificagao (camadas nitidas em alguns graos) depende das oscilagoes rftmicas das con- 
digoes de sintese; os graos de amido crescem a partir de um centro formador (“hilo”, 
na batata-inglesa tem posigao excentrica) por meio de deposito estratificado de novos 
materiais. B Ao microscopio de luz polarizada, observa-se a birrefringencia dos graos 
de amido, destacando-se as caracteristicas cruzes de extingao devido a organizagao 
concentrica. C Amido da cevada, apos tratamento com amilase. Esta enzima decompoe 
os graos de amido, nas crateras e visfvel a estrutura em camadas (1 pm). D, E Graos de 
amido compostos da aveia. F Grao de amido em forma de haltere, em um amiloplasto do 
latex de euforbia (Euphorbia splendens. (C, segundo H.-C. Bartscherer; imagem ao MEV 
segundo Fa. Kontron, JEOL-EM JSM-840; D-F segundo D. von Denffer.) 


Tabela 2-4 Cromoplastos e gerontoplastos 



Figura 2-90 Estioplastos em celulas foliares jovens do feijao ( Pha- 
seolus vulgaris). Tilacoides individuals iniciam a partir de corpos 
prolamelares paracristalinos. Os plastorribossomos sao menores 
do que os citorribossomos; no plastoplasma encontram-se varios 
nucleoides (1 pm). (Imagem ao ME segundo M. Wrischer.) 


Caracterfstica 

Cromoplastos 

Gerontoplastos 

Ocorrencia 

Flores, frutos 

Folhagem de 
outono 

Fungao 

Atragao de animais 

- 

Origem a partir 
de 

Diferentes tipos 
de plastfdios, por 
reorganizagao ou 
organizagao 

Cloroplastos, 

por 

decomposigao 

Multiplicagao 

(divisao) 

+ 

- 

Tipo 

Globuloso, tubuloso, 
membranoso, cristaloide 

Exclusivamente 

globuloso 

Nova sintese de 

carotenoides 

+ 

- 

Status celular 

Nao senescente, 
anabolico 

Senescente, 

catabolico 
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Figura 2-91 Cromoplastos. A Tipos de ultraestrutura. Com fre¬ 
quence, o desenvolvimento inicia com cloroplastos (jovens). B, C 
Cromoplastos tubulosos e cortes longitudinal e transversal (respec- 
tivamente, fruto e petala de Impatiens noli-tangere) (0,5 pm). D Cro- 
moplasto membranoso de Narcissus pseudonarcissus, em corte (0,1 
pm). E Cromoplasto cristaloide isolado da raiz da cenoura, em luz 
polarizada (750x); os cristais de p-caroteno achatados sao dicroi- 
cos, ou seja, a absorgao da luz depende da diregao da sua oscilagao 
(tensor). (A segundo H. Mohr e P. Schopfer; E segundo D. Kuhnen.) 


Os plastidios da folhagem de outono - eles sao deno- 
minados gerontoplastos (do grego, geron - velho) - tem 
pouco em comum com os cromoplastos propriamente 
ditos (Tabela 2-4). Eles sao encontrados nas celulas das 
folhas senescentes, onde acontece uma intensa decompo- 
sigao de materia. 


2.3 Estrutura celular de 
procariotos 


Do ponto de vista ecologico, fisiologico e estrutural, os 
procariotos sao muito heterogeneos. A seguir, e forne- 
cida uma visao geral sobre as caracteristicas gerais da 
estrutura celular de procariotos. Neste sentido, fica evi- 
dente o quanto as diferengas entre procitos e eucitos sao 
grandes. Alem disso, nos organismos recentes nao se co- 
nhecem formas de transigao autenticas entre estes dois 
tipos celulares. Apenas os parentescos das sequencias das 
moleculas semanticas (DNAs, RNAs, proteinas) apontam 
para uma origem filogenetica comum de procariotos e 
eucariotos. 

A diferenga basica de procariotos e eucariotos e 

documentada pelo tamanho desigual de protocitos e eu¬ 
citos tipicos (Figura 1). As dimensoes de uma celula da 
bacteria intestinal Escherichia coli situam-se em 2-4x 1 
pm, correspondendo a um volume de aproximadamente 
2,5 pm 3 . Por outro lado, o volume da massa plasmatica 
dos eucitos medios, sem o vacuolo, compreende apro¬ 
ximadamente 1.500-3.000 pm 3 , sendo, portanto, tres 
ordens de grandeza mais alto. De modo corresponden- 
te, a quantidade de DNA nos protocitos e muito menor. 
Enquanto o comprimento do contorno total do DNA 
do nucleo haploide humano e de 1 m, em E. coli ele tem 
apenas cerca de 1 mm. A miniaturizagao dos protocitos 
relaciona-se tambem com a duragao da geragao, que sob 
condigoes otimas pode ser muito curta, alcangando a 20 
minutos em E. coli , por exemplo. Os meristemas dos eu¬ 
citos, ao contrario, nao se dividem mais do que uma vez 
por dia. De uma unica celula bacteriana, poderia ser ori- 
ginado mais de um bilhao de celulas, uma circunstancia 
que permite entender o enorme significado ecologico das 
bacterias. Entre os procariotos nao existem organismos 
multicelulares autenticos. 
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Figura 2-92 Ultraestrutura de uma celula bacteriana tipica (gram-ne- 
gativa): Rhodospirillum rubrum (0,5 pm). 0 nucleotideo, morfologica- 
mente irregular e evidenciado na fita de DNA, e cercado por citoplas- 
ma rico em ribossomos, no qual encontram-se granulos de polifosfato. 
A membrana plasmatica e justaposta a parede celular. Nesta, existe 
uma camada semelhante a membrana denominada “membrana ex¬ 
terna” (em ingles outer membrane), situada externamente ao delgado 
saculo de mureina (camada de peptideoglicano, setas finas). A “mem¬ 
brana externa” inexiste nas bacterias gram-positivas, nas quais o sa¬ 
culo de mureina e mais espesso e multiestratificado (comparar com 
Figura 2-97). - C, citoplasma; M, membrana plasmatica; Mu, saculo de 
mureina; Nu, nucleoide; Me, membrana externa; P, granulos de polifos¬ 
fato. (Segundo R. Ladwig; ME segundo R. Marx.) 


A miniaturiza^ao dos protocitos tem como conse- 
quencia tambem uma especial compartimentaliza^ao 
simples (Figura 2-92). Na maioria dos protocitos, a mem¬ 
brana plasmatica e a unica membrana; a celula, portanto, 
representa um unico compartimento. Compartimentos 
intracelulares nao plasmaticos raramente sao formados 
nas bacterias 

Os tilacoides das cianobacterias (Figura 2-93A) nao sao 
propriamente componentes dos plastidios, delimitados por 
membranas, como nas algas eucarioticas e plantas superiores. 
Trata-se de membranas duplas planas no citoplasma, que sao 
dotadas de pigmentos fotossinteticos e executam rea^oes lu- 
minosas com dissocia^ao da molecula de agua. Eles provem 
de invagina^oes da membrana plasmatica. Em algumas bac¬ 
terias, existem invagina^oes morfologicamente distintas (Fi¬ 
gura 2-93B, C), que ficam ligadas a membrana plasmatica. 
Todavia, elas sao denominadas membranas intracitoplasma- 
ticas (MIC). Essas vesiculas membranosas, bolsas membra- 
nosas ou tubulos membranosos tambem portam pigmentos 
fotossinteticos. 

A enorme multiplicidade do procariotos manifesta-se nao 
apenas nas muitas e extraordinarias rotas metabolicas, 
nao encontradas nos eucariotos. Ela e tambem documen- 
tada a medida que existem fortes desvios das caracteris- 
ticas tipicas ate pouco tempo registradas. Por exemplo, 
as celulas bacterianas as vezes atingem dimensoes, que 
correspondem as de eucitos. Valores maximos foram en- 
contrados em Epulopiscium fishelsoni , uma bacteria in¬ 
testinal gram-positiva de peixes marinhos tropicais, cujas 
celulas (em forma de bastonete) medem 600 x 80 pm. 
Ainda maior e Thiomargarita namibiensis , uma sulfobac- 
teria esferica de ate 750 pm de diametro descoberta em 
sedimentos marinhos da Namibia, que armazena quan- 
tidades consideraveis de enxofre e nitrato em suas celulas 
vacuoladas. Esta bacteria forma cadeias celulares com ate 
50 celulas. Associates celulares semelhantes sao comuns 
em cianobacterias (Figura 10-13), e em mixobacterias 
constata-se a forma^ao de “corpos frutiferos” estrutural- 
mente complexos. 

2.3.1 Multiplicagao e aparato genetico 


O DNA dos procariotos e circular. Ele nao existe em va- 
rias pe$as diferentes e lineares, que corresponderiam aos 
cromossomos de eucariotos. Nao obstante, mesmo os 
aneis de DNA das bacterias sao denominados cromosso¬ 
mos bacterianos. Esses aneis de DNA possuem um sitio 
de liga^ao a membrana e apenas uma origem de repli- 
ca$ao; eles sao monorreplicantes. A parte do segmento 
da sequencia nao codificante e diminuta. Mesmo tendo 
uma circunferencia pequena (entre 0,2 mm em mico- 
plasmas e 37 mm em algumas cianobacterias), o DNA 
precisa ficar enrolado (compactado), para poder caber 
no espa^o da zona central do protocito, o nucleoide. Os 
nucleoides nao sao separados do citoplasma (que con- 
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Figura 2-93 Membranas intracitoplasmaticas (MIC) em procariotos. A A cianobacteria Microcystis aeruginosa (imagem por criofratura) con- 
tern varios tipos de MIC: tilacoides, vacuolos com substancias de reserva, carboxissomos como compartimentos de reserva para a rubisco 
(ver 5.5.1). Os chamados vacuolos gasosos - cavidades cilfndricas cheias de gas que possibilitam a flutuagao das celulas na agua - nao 
sao envolvidos por membranas lipoproteicas, mas sim por envoltorios proteicos, os quais podem ser formados de novo no plasma. A celula 
encontra-se no comego de uma divisao (1 pm). B Na bacteria gram-negativa Rhodospirillum rubrum, na presenga da luz e sob condigoes 
anaerobias, estabelece-se urn sistema MIC em forma de cromatoforos vesiculosos, que realizam fotossfntese com auxilio de bacteriocloro- 
fila - mas sem dissociagao da molecula de agua; os cromatoforos originam-se como invaginagoes da membrana celular (seta) e ligam-se 
parcialmente a ela e em parte ficam permanentemente ligados entre si; * Nucleoide (0,5 pm). C Cromatoforos de Rhodobacter capsulatus, 
em preparagao por criofratura; dependendo do piano, eles aparecem lisos ou sao visfveis como muitas particulas intramembranas; eles cor- 
respondem aos complexos de pigmentos proteicos para a fotossfntese. - C, carboxissomos; G vacuolos gasosos; T, tilacoides; V, vacuolos. 
(ME segundo J.R. Golecki.) 
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tem ribossomos) por membranas ou membranas duplas, 
mas se distinguem dele. Nos nucleoides nao existem es- 
truturas com nucleolos. Nas celulas das cianobacterias 
(“algas azuis”), grandes em comparagao com os demais 
protocitos, o nucleoide (de posigao central) e visivel em 
microscopia optica e localiza-se no centroplasma, o qual 
e envolvido por um cromatoplasma pigmentado por “ti- 
lacoide” (Figura 2-93A). 

Nos nucleoides dos procitos nao ha histonas (exce- 
gao arqueas metanogenas). Neutralizagao e compactagao 
do material genetico ocorre mediante outras proteinas 
basicas, aminas ou cations inorganicos. Na transcrigao 
e tradugao, torna-se especialmente claro que os nucleoi¬ 
des nao tem delimitagao por membrana: mesmo antes 
do termino da transcrigao de um gene ou de genes vi- 
zinhos (de um operon), a tradugao ja se estabelece na 
extremidade 5’ do RNAm sintetizado em primeiro lugar. 
Nao ocorre um processamento desse RNA. A tradugao 
co-transcricional se da nos ribossomos 70S (subunida- 
des 50S e 30S; Figura 2-42), cuja atividade e inibida por 
antibioticos diferentes dos que sao eficazes em ribosso¬ 
mos 80S de eucariotos (ver 2.2.4). Os ribossomos 70S 
sao menores e estruturalmente mais simples do que os 
ribossomos 80S. 

Os fenomenos correspondentes a mitose ou a meio- 
se nao existem em procariotos. Eles nao dispoem de mi¬ 
cro tubulos, de actina ou miosina, e nao ha nada que seja 
comparavel ao fuso acromatico. A distribuigao do material 
genetico para as celulas-filhas e conseguida a medida que, 
apos a duplicagao das moleculas de DNA, os sitios de ori- 
gem da replicagao no nucleotideo se separam e os sitios 
de ligagao a membrana tambem sao afastados por cres- 
cimento de membrana. Entre estes, ocorre a formagao de 
um septo (parede transversal) (Figura 2-94). Para a divi- 
sao celular, o plasma central sofre constrigao no nivel do 
septo, por meio de um anel contratil. Neste anel, um papel 
dominante e exercido pela protema FtsZ, que homologa 
a tubulina e sob condigoes adequadas forma filamentos e 
estruturas em anel. 

Apesar da falta de singamia e meiose, nas bacterias 
observam-se processos sexuais, ou seja, ocorre transferen- 



Figura 2-94 Representagao esquematica da segregagao do geno- 
ma e divisao celular em uma bacteria; DNA circular e complexo de 
ligagao a membrana celular estao apresentados em azul. 


cia de informagao genetica de uma celula para outra, bem 
como ha recombinagao (parassexualidade). Neste senti- 
do, sao transferidos principalmente plasmideos, molecu¬ 
las de DNA em forma de anel e, em geral, pequenas que 
podem se multiplicar de modo autonomo na celula hospe- 
deira. Eles nao contem genes para o metabolismo basico, 
mas sim os chamados genes adaptativos, que, por exem- 
plo, causam resistencia a antibioticos (genes de resistencia 
em plasmideos R), atuam na conjugagao (plasmideo F) ou 
codificam toxinas. 

2.3.2 Flagelos das bacterias 


Muitas eubacterias sao flageladas, mas a estrutura dos 
seus flagelos e muito diferente daquela dos complexos 
flagelos ou cilios dos eucariotos. O flagelo de bacteria 
(Figura 2-95) tem espessura de 20 nm e e constituido de 
uma protema estrutural uniforme denominada flageli- 
na. O flagelo de bacteria tem forma helicoidal, nao al- 
teravel. Na sua base, ele possui uma estrutura de apoio 
com quatro aneis coaxiais, com a qual ele tem um en- 
caixe giratorio na membrana plasmatica e parede celular 
(Figura 2-96). O flagelo tem disposigao extracelular e, ao 
contrario dos flagelos dos eucariotos (10 vezes mais es- 
pessos e variaveis morfologicamente), nao e coberto por 
uma membrana. Por ocasiao dos movimentos da celula 
bacteriana para frente ou para tras (esses movimentos se 
alternam entre si), o flagelo inteiro realiza rotagao, sem 
alteragao de forma, no sentido horario ou anti-horario, 
respectivamente, atuando como uma helice. O motor 
desse movimento de rotagao encontra-se na base do fla¬ 
gelo. Ele nao e acionado por ATP, mas por um gradiente 
de protons na membrana plasmatica, que e nivelado por 
afluxo de protons para a celula. 

2.3.3 Estruturas de parede 


As paredes celulares dos procariotos podem ser estrutu¬ 
ralmente distintas. Os micoplasmas representam o nivel 
mais baixo de organizagao celular e suas celulas, especial¬ 
mente pequenas e simples, nao possuem parede. A maio- 
ria dos outros protocitos possui uma parede celular que 
serve nao so para protegao da celula, mas tambem para 
estabilizagao osmotica, para regulagao da forma e controle 
do contato com o ambiente. A parede atua como esqueleto 
externo. Os protocitos cuja parede foi removida artificial- 
mente tornam-se esfericos (esferoplastos e protoplastos), 
sao osmoticamente labeis e podem se dividir de novo apos 
a regeneragao da parede. 

A Figura 2-97 mostra a disposigao em camadas de 
envoltorios celulares de bacterias. (As paredes celulares 
das arqueas divergem bastante, inclusive em seus inte¬ 
grates moleculares.) Um componente determinate 
da estrutura e a camada de peptideoglicano ou cama- 
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Figura 2-95 Flagelos de bacterias (Agrobacterium tumefaciens, 
contraste negativo). A seta na imagem parcial ampliada mostra o 
“gancho” do flagelo, onde se encontra o motor do movimento rota- 
torio (Figura 2-96). (ME segundo FI. Falk.) 


da de murema. Ela e constituida de cadeias de polis- 
sacarideos nao ramificadas, que apresenta um reticulo 
transversal de oligopeptideos. Como toda a camada de 



Citoplasma 


Figura 2-96 Esquema da base do flagelo de Escherichia coli. 0 cor- 
po basal funciona como aparato propulsor e seus quatro aneis tem 
diametro de 20 nm. Os dois aneis externos inexistem nas bacterias 
gram-positivas. (Segundo J. Adler.) 


murema corresponde a uma unica molecula gigante, ela 
e identificada tambem como saculo de murema. Por 
meio da inser^ao local de novos componentes, o saculo 
pode ser ampliado e pode assim acompanhar o cresci- 
mento celular, sem renunciar a fun^ao de sustenta^ao e 
de prote^ao. A sintese de peptideoglicano e bloqueada 
por penicilina. Por essa razao, este antibiotico mata ce- 
lulas bacterianas, mas nao eucitos - nos eucariotos nao 
ha peptideoglicanos. 

As bacterias gram-positivas e gram-negativas se 
distinguem entre si na estrutura da parede celular. (A 
colora^ao-gram - violeta genciana + iodo - nas bac¬ 
terias gram-negativas pode ser lixiviada de novo por 
meio de etanol, o que nao acontece nas bacterias gram- 
-positivas.) Nas bacterias gram-positivas, o saculo de 
murema (peptideoglicano) e resistente, consistindo de 
muitas camadas. Nas bacterias gram-negativas e nas 
cianobacterias, ao contrario, o saculo de murema e del- 
gado. Neste caso, alem do saculo, encontra-se tambem 
uma outra camada caracteristica, que, pelo seu aspecto 
em corte observado ao microscopio eletronico, e deno- 
minada membrana externa (em ingles outer membra¬ 
ne). Em sua estrutura molecular, ela se assemelha a uma 
biomembrana, a medida que apresenta uma dupla ca¬ 
mada lipidica, sendo a interna predominantemente de 
fosfolipideos. A camada externa, por sua vez, e formada 
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Figura 2-97 Exemplos de paredes celulares bacterianas. A Esquema 
da estrutura da parede celular de um Bacillus gram-positivo. Sobre 
a membrana do citoplasma (membrana celular), existem camadas 
de peptideoglicano. No nivel da parede celular, dispoem-se acidos 
teichoicos (polimeros lineares de residuos de glicerolfosfato ou de 
ribitolfosfato), que sao ligados covalentemente ao peptideoglicano. 
Os acidos lipoteichoicos, por outro lado, sao ancorados na membra¬ 
na do citoplasma e se estendem perpendicularmente a superficie da 
parede. 0 complexo da parede como um todo e coberto pela camada 
S (em ingles, surface = superficie), a qual sao ligadas frouxamente ca- 
deias de polissacarideos capsulares (dirigidas para fora) por meio de 
valencias secundarias. B Esquema correspondente para uma bacteria 
gram-negativa, tendo como exemplo Escherichia coli. 0 peptideogli¬ 
cano tern apenas uma camada. A membrana externa e ancorada nela 
por meio de unidade lipoproteicas (cinza). Ela e atravessada por pori- 
nas trimeras e contem proteina A (pontuada) como proteina integral 
de membrana. A camada externa da membrana externa consiste de 
lipossacarfdeos com os acidos graxos do lipfdeo A orientados para 
dentro e com as cadeias de polissacarideos torcidas para fora (os 
chamados antigeno 0), bem como de unidades ECA anfipolares (em 
ingles, enterobacterial common antigen) com cadeias de polissacari¬ 
deos estendidas longitudinalmente. Alem disso, nela sao ancorados 
polissacarideos capsulares (“antigeno K”). (Segundo U.J. Jurgens.) 


por lipopolissacarideos, polimeros complexos com re¬ 
siduos de acidos graxos como por^ao lipofilica e cadeias 
caracteristicas constituidas de oligossacarideos e polis¬ 
sacarideos. Juntas, elas formam uma camada proteto- 
ra hidrofila em torno do protocito, atraves da qual as 
moleculas lipofilicas nao podem passar. As por^oes hi- 
drofilas, ao contrario, sao permeaveis. Na dupla camada 
lipidica da membrana externa encontram-se complexos 
trimeros de uma proteina transmembrana (porina), que 
formam poros hidrofilos com diametros de cerca de 1 
nm. (As porinas da membrana externa de mitocondrias 
e plastidios tern na verdade uma fun^ao correspondente, 
mas, quanto a sua sequencia de aminoacidos, elas nao 
se relacionam com as porinas de bacterias, as quais sao 
muito heterogeneas.) A membrana externa nao e uma 
biomembrana autentica, mas sim uma camada da pa¬ 
rede celular. Ao contrario das biomembranas, ela pode 
ser formada de novo , sendo regenerada, por exemplo, 
apos a perda total da parede. Em parte alguma ela con- 
fina com o plasma celular, e nao possui translocadores 
para transporte especifico ou ativo. Entre a membrana 
celular e a membrana externa existe o chamado espa$o 
periplasmatico. 

Sob circunstancias desfavoraveis, a maioria dos pro- 
cariotos tern a capacidade de forma esporos com paredes 
resistentes e impermeaveis. 

2.4 Teoria endossimbionte e 
hipotese do hidrogenio 


Plastidios e mitocondrias ocupam uma posi^ao especial 
nos eucitos: mediante sua membrana dupla, eles sao se- 
parados do citoplasma e fusionam so como os seus iguais. 
Eles possuem DNA circulares proprios, assim como dis- 
positivos de transcri^ao e de tradu^ao, que mostram ca¬ 
racteristicas bacterianas. Seu modo de divisao tambem 
lembra o de bacterias. A teoria endossimbionte permite 
que esses achados tornem plausivel a suposi^ao de que 
mitocondrias e plastidios filogeneticamente derivem das 
bacterias, que em tempos remotos da historia terrestre te- 
riam sido incorporadas em eucitos primitivos como sim- 
biontes intracelulares (endocitobiontes). Em endocito- 
bioses recentes, e possivel verificar os postulados da teoria 
endossimbionte. 

2.4.1 Endocitobiose 


Em muitos protistas, animais, fungos e plantas sao en- 
contrados endocitobiontes, que em suas celulas hospe- 
deiras fisiologicamente exercem o papel de organelas. 
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Por exemplo, as bacterias dos generos Rhizobium e 
Bradyrhizobium , quando vivem nas celulas de nodulos 
de raizes de leguminosas, assimilam nitrogenio do ar e, 
assim, tornam suas plantas hospedeiras independentes 
do nitrogenio do solo ou de aduba^ao nitrogenada (ver 
8.2.1). Nos corais de pedra, dinoflagelados endociticos 
(zooxantelas, Figura 10-81), por meio da sua fotossin- 
tese, causam uma acelera^ao do crescimento de uma a 
dez vezes. Em algumas amebas, diferentes ciliados, al- 
guns fungos e em Hydra (polipo de agua doce) existem 
formas que, atraves de algas verdes unicelulares endos- 
simbioticas (zooxantelas), podem realizar fotossintese 
e, por isso, se tornam parcialmente ou totalmente foto- 
autotroficas. De qualquer modo, a forma^ao de endoci- 
tobioses estaveis e bem distribuida, sendo tambem em 
organismos recentes um fenomeno de grande signifi¬ 
cance ecologica. 

Alguns endocitobiontes podem sobreviver inde¬ 
pendentes de seus hospedeiros. Em outros casos, a de¬ 
pendence reciproca dos parceiros da simbiose e tao 
acentuada que eles so ocorrem juntos na natureza. As 
endocianomas representam exemplos extremos deste 
tipo, nas cianobacterias vivem como simbiontes intra- 
celulares permanentes (Figura 2-98). As cianobacterias 
endociticas exercem o papel de cloroplastos. Elas sao 
denominadas cianelas (do grego, kyanos - azul) e nao 
podem ser mantidas vivas fora do seu hospedeiro. Seu 
DNA tern apenas 1/10 da circunferencia ou da capaci- 
dade de informa^ao do genoma das cianobacterias de 
vida livre. A maioria das proteinas especificas de ciane¬ 
las nao e codificada neste DNA, mas sim no DNA do 
nucleo das celulas hospedeiras. Com isso, nas cianelas, 
que ainda dispoem de residuos de uma parede celular 
procariotica, e alcan^ada uma situa^ao que tambem ge- 
neticamente corresponde aquela dos plastidios. 



Figura 2-98 Endocianomas. Glaucocystis nostochinearum com 
cianelas em forma de “salsicha”; setas: nucleos (900x). (MO se- 
gundo P. Sitte.) 


2.4.2 Origem dos plastfdios e mitocondrias 
por simbiogenese 


Como mencionado, a teoria endossimbionte se apoia 
principalmente em uma serie de caracteristicas especiais 
de plastidios e mitocondrias, que tambem sao observadas 
nas bacterias: 

• DNA circular sem sequencias altamente repetitivas, 
com liga^ao a membrana, concentrado em nucleoi- 
des, sem histonas ou nucleossomos; 

• replica^ao independente temporalmente da fase S do 
ciclo celular; 

• parentesco de sequencias (por exemplo) do RNArs 
em mitocondrias com bacterias purpureas a, em plas¬ 
tidios com cianobacterias; 

• apenas uma RNA polimerase sensivel a rifamicina (no 
nucleo, por outro lado, tres, que sao sensiveis a amani- 
tina em magnitudes diferentes); 

• extremidades dos RNAms: nenhum quepe na extre- 
midade 5’, nenhuma extensao (cauda) poli A na extre- 
midade 3’ (ver 62.2.2); 

• ribossomos que, conforme tamanho e sensibilidade a 
inibidores, correspondem ao tipo 70S bacteriano; 

• inicio da tradu^ao com formilmetionina (em vez de 
metionina, como nos ribossomos 80S citoplasmaticos). 

Existem outras afinidades acentuadas das organelas 
com bacterias. A membrana mitocondrial interna contem, 
por exemplo, cardiolipina, entao ocorrente apenas em 
bacterias, e nao contem esterolipideos, tipicos para mem- 
branas de eucitos (Figura 2-99). A incorpora^ao dos endo¬ 
citobiontes postulada pela teoria endossimbionte deve ter 
ocorrido por fagocitose, mecanismo propagado em pro- 
tozoarios (mas tambem, por exemplo, nos granulocitos e 
macrofagos dos mamiferos e de humanos) para absor^ao 
de alimento particular (Figura 2-100). Na fagocitose, au- 
tomaticamente resulta a compartimentaliza^ao, conheci- 
da para plastidios e mitocondrias: as celulas fagocitadas 
sao envolvidas por duas membranas na celula ingestora, 
sendo que a membrana interna corresponde a membrana 
plasmatica da celula absorvida; a membrana externa, por 
outro lado, corresponde a membrana fagossomica (mem¬ 
brana endossomica), que, por sua vez, e proveniente da 
membrana plasmatica da celula absorvente. Apos a fago¬ 
citose, as particulas de alimento absorvidas sao digeridas 
por lisossomos (Figura 2-55A). Contudo, isto nao ocorre 
por ocasiao do estabelecimento de endocitobioses; neste 
caso, os organismos unicelulares que sofreram endocitose 
sobrevivem na celula hospedeira como simbiontes ou pa- 
rasitos, conforme atestam os exemplos de situa^ao seme- 
lhante entre organismos recentes. 

Por esse motivo, e discutida uma hipotese alter- 
nativa, a chamada hipotese do hidrogenio. Segundo 
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Figura 2-99 Cardiolipina (A), e um fosfolipfdeo bem distribuido 
nas bacterias, mas ocorre em eucitos apenas na membrana mito- 
condrial interna. Os esterolipideos - como exemplo, neste caso, 
colesterol (B) - inexistem, por outro lado, nas membranas dos pro- 
cariotos de vida livre e na membrana mitocondrial interna, sao inte¬ 
grates de membrana frequentes em eucariotos. 



Figura 2-100 Fagocitose e endocitobiose. Alem da exocitose e da 
endocitose de particulas moleculares (A, B), um fagocito eucariotico 
(por exemplo, uma ameba), pela invaginagao da membrana plasma- 
tica e mediante fagocitose, pode tambem englobar celulas-presas 
inteiras em um vacuolo alimentar (fagossomo) (C). Com a entrada 
de lisossomos primarios formam-se vacuolos digestivos. Isto nao 
acontece quando da formagao de endocitobioses estaveis (D): a 
“celula-presa” sobrevive na celula hospedeira como simbionte (ou 
parasito) e nela pode se multiplicar. 


ela, os seres primitivos nao existiram com linha de de- 
senvolvimento propria no inicio da evolugao da vida, 
mas sim os primeiros eucitos ja eram produtos de uma 
simbiose celular de arqueas metanogenas e proteobac- 
terias a. Sob carencia de oxigenio, as bacterias formam 
hidrogenio, necessario para a produgao de metano pelas 
arqueas. Portanto, a simbiose teria feito as arqueas inde- 
pendentemente de fontes abioticas de H 2 . Por meio do 
crescimento, as arqueas poderiam ter se apoderado to- 
talmente de seus parceiros, que por sua vez, ao longo da 
evolugao, se desenvolveram em hidrogenossomos (em 
organismos unicelulares eucarioticos anaerobios, estes 
sao equivalentes a mitocondrias sem DNA) ou em mi- 
tocondrias - quando ha disponibilidade de 0 2 . Segundo 
esta hipotese, portanto, os eucitos originarios ja conte- 
riam proteobacterias a e, ao contrario do que propoe a 
teoria endossimbionte, precisaram se apoderar delas so 
posteriormente por fagocitose. A hipotese do hidrogenio 
e sustentada pelo fato de que as arqueas metanogenas - 
como de costume apenas eucariotos - possuem histonas 
e formam nucleossomos. 

A conclusao geral mais importante da teoria endos¬ 
simbionte e que os organismos modernos evolutivamen- 


te podem surgir nao apenas por mutagao, recombinagao 
genetica ou transference genica horizontal, mas tam¬ 
bem por formagao de simbioses intracelulares estaveis. 
Mediante tal combinagao intertaxonomica, superorga- 
nismos originados recentemente sao quimeras do ponto 
de vista celular e genetico. (Na biologia, quimera e um 
organismo geneticamente nao homogeneo.) Eucitos mo¬ 
dernos sao celulas em mosaico quimericas, compostas 
de celulas de reinos de organismos distintos. Durante a 
coevolugao de celulas hospedeiras e endocitobiontes de 
longa duragao - denominada simbiogenese - os sim- 
biontes se desenvolveram pouco a pouco em organelas, 
como elas sao observadas em eucitos recentes. As trans- 
formagoes dizem respeito a perda de parede; ajuste de 
multiplicagao e configuragao concreta as necessidades 
especiais das celulas hospedeiras; desenvolvimento de 
sistemas translocadores nas membranas do envoltorio 
para troca intensiva, ate a capacidade de conduzir ATP 
ou triose fosfatos atraves dessas membranas; e finalmente 
o deslocamento de informagao genetica dos simbiontes/ 
organelas para os nucleos das celulas hospedeiras, com- 
binado com importagao espedfica de proteinas e RNAts 
do citoplasma para as organelas. 















Tratado de Botanica de Strasburger 121 


References 


Alberts B, Bray D, Lewis J, Raff M, Roberts K, Watson JD (2003) Moleku- 
larbiologie der Zelle, 4. Aufl. VCH, Weinheim 
Hussey PJ, Ketelaar T, Deeks MJ (2006) Control of the actin cyto- skele¬ 
ton in plant cell growth. Annu Rev Plant Biol 57: 109-125 Karp G 
(2005) Cell and Molecular Biology, 4 th ed. Wiley, New York 
Kessler F, Schnell DJ (2006) The function and diversity of plastid protein 
import pathways: a multilane GTPase highway into plas- tids. Traffic 
7: 249-257 

Maple J, Moller SG (2007) Plastid division: evolution, mechanism and 
complexity. Annals of Botany 99: 565-579 


Meier I (2007) Composition of the plant nuclear envelope: theme and 
variations. J Exper Bot 58: 27-34 

Mineyuki Y (2007) Plant microtubule studies: past and present. J Plant 
Res 120: 45-51 

Pollard TD, Earnshaw WC (2007) Cell Biology. Spektrum Akademi- scher 
Verlag, Heidelberg 

Renneberg R, SuBbier D (2006) Biotchnologie fur Einsteiger. Spek- trum 
Akademischer Verlag, Heidelberg 

Zhong R, Ye Z-H (2007) Regulation of cell wall biosynthesis. Curr Opin 
Plant Biol 10: 564-572 
http://vlib.org/Biosciences 
http://www.zytologie-online.net/ 





Esta pagina foi deixada em branco intencionalmente. 


Capftulo 3 

Os Tecidos das Angiospermas 


3.1 

Tecidos formadores (meristemas) .... 

124 

3.2.2.3 

Endoderme . 

140 

3.1.1 

Meristema apical e meristema primario ... 

125 

3.2.3 

Tecidos de sustenta 9 ao. 

141 

3.1.1.1 

Apice do caule. 

128 

3.2.4 

Tecidos condutores. 

143 

3.1.1.2 

Apice da raiz. 

129 

3.2.4.1 

Floema. 

144 

3.1.2 

Meristemas laterais (cambios) . 

130 

3.2.4.2 

Xilema. 

145 




3.2.4.3 

Feixes vasculares. 

146 

3.2 

Tecidos permanentes . 

130 

3.2.5 

Tecidos e celulas glandulares . 

147 

3.2.1 

Parenquima . 

131 

3.2.5.1 

Laticfferos. 

150 

3.2.2 

Tecidos de revestimento. 

132 

3.2.5.2 

Canais resinfferos e cavidades secretoras. 

150 

3.2.2.1 

Epiderme e cuticula. 

133 

3.2.5.3 

Tricomas capitados e emergencias glandulares 

151 

3.2.2.2 

Periderme. 

137 





Um conjunto de celulas semelhantes denomina-se tecido. 
A similaridade corresponde a aparencia das celulas, mas, 
ao se tratar da equivalencia geral, ela se aplica tambem as 
suas capacidades fisiologicas. Na verdade, os tecidos sao 
unidades morfologicas. Unidades funcionais multicelula- 
res sao denominadas orgaos, muitas vezes compostos de 
varios tecidos. Os tecidos sao o objeto de estudo da histo- 
logia (do grego, histos = tecido). 

Uma primeira classifica^ao aproximada das celulas 
de um tecido e baseada nos seus formatos. Em geral, 
as celulas de tecidos parenquimaticos sao isodiame- 
tricas, enquanto as de tecidos fibrosos sao alongadas e 
denominadas prosenquimaticas. Enquanto nos tecidos 
parenquimaticos nao se destaca qualquer orienta<;ao 
espacial (isotropia), os tecidos prosenquimaticos (por 
exemplo, quanto a sua estabilidade mecanica) possuem 
uma dire^ao preferencial, a saber, a dire^ao longitudinal 
das suas celulas dispostas paralelamente (amisotropia). 
Alem desses dois formatos basicos celulares (isodiame- 
tricos e alongados), existe ainda o formato achatado, que 
e encontrado em tecidos de revestimento (forma celular 
epidermica). 

Idioblastos sao celulas que diferem das outras tanto 
na sua forma quanto na sua fun^ao, dentro de tecidos ho- 
mogeneos (Figura 3-9). 


Quanto maior a complexidade da organiza^ao dos te¬ 
cidos de um orgao, maior e seu grau alcan^ado de diferen- 
cia^ao, assim como a divisao de fun^oes do seu conjunto 
de celulas. O nivel de organiza^ao de um organismo esta 
relacionado ao numero dos tipos de celulas e tecidos en- 
volvidos em sua constitui^ao. Os reinos vegetal e dos fun- 
gos se baseiam em tal criterio. O desenvolvimento filoge- 
netico do reino vegetal em geral se processa das formas de 
organiza^ao mais simples para as mais complexas (muitas 
vezes tambem maiores). 

Muitas algas alcan^aram graus de diferencia^ao ape- 
nas baixos. Nos casos mais simples, todas as celulas do 
corpo vegetal sao responsaveis por todas as fun^oes vitais, 
inclusive pela reprodu^ao. Em algas mais complexas e em 
musgos, varios tecidos diferentes ja podem ser distingui- 
dos. A maior diversidade de tecidos no reino vegetal e al- 
can^ada pelas traqueofitas. Por isso, a visao geral dos teci¬ 
dos vegetais deste capitulo se restringe a elas. 

As espermatofitas sao muito organizadas e ocupam o 
topo do desenvolvimento filetico, representando as cor- 
mofitas terrestres mais jovens. Uma caracteristica dessas 
plantas e a separa^ao nitida de tecidos formadores (meris- 
temas) e tecidos permanentes. A fun^ao dos meristemas 
(do grego, menzein - dividir) e produzir celulas soma- 
ticas (do grego, soma - corpo, material). As celulas dos 
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tecidos permanentes, por outro lado, nao se dividem e 
se especializam em diversas fun^oes. Celulas meristema- 
ticas passam constantemente pelo ciclo de divisao celu- 
lar (ver 2.23.5 e 6.3.5), enquanto as celulas dos tecidos 
permanentes em geral ficam restritas a fase G x (fase G 0 ). 
Alem disso, as celulas meristematicas nos apices de cau- 
les e raizes nao possuem vacuolo central, sao pequenas e 
com paredes delgadas. As celulas dos tecidos permanen¬ 
tes sao muito maiores, e seu volume pode ser mais do que 
1.000 vezes superior ao de celulas embrionarias. Nelas, 
o vacuolo central esta presente e suas paredes se encon- 
tram na fase de deposi^ao primaria de celulose. Enquanto 
as celulas meristematicas crescem pela multiplica^ao da 
materia seca (crescimento embrionario ou plasmatico), 
na transi^ao para celulas permanentes, o aumento celu- 
lar depende do aumento vacuolar (crescimento pos-em- 
brionario ou de alongamento, comparar com 6.1.1). As 
celulas dos meristemas apicais dos caules e raizes e suas 
derivadas imediatas nos meristemas primarios, portan- 
to, ainda crescerao em alongamento, enquanto as celulas 
dos tecidos permanentes ja passaram por tal processo. O 
alongamento e tipico nas celulas vegetais, nao ocorren- 
do comparavel crescimento nas celulas animais. Uma vez 
que a fase do crescimento pos-embrionario e rapida, com 
igual consumo de energia as plantas crescem mais rapido 
que os animais. 

Tanto na regenera^ao como no curso normal do processo em¬ 
brionario, as celulas permanentes podem voltar a condi^ao em- 
brionaria e formar meristemas secundarios. Esse retorno era 
denominado desdiferencia^ao, termo considerado enganoso, 
pois o estado meristematico pode resultar de uma diferencia^ao 
- a volta a condi^ao embrionaria e mais clara. 

3.1 Tecidos formadores 
(meristemas) 


O ovulo fecundado (zigoto) das plantas superiores se de- 
senvolve inicialmente em um embriao (Figura 3-1; com¬ 
parar tambem com 6.4.1 e Figura 6-27). Ja na primeira 
divisao desigual caracteristica do zigoto, e determinado o 
futuro eixo de polaridade: as derivadas imediatas da celu- 
la apical (menores e mais densas) originam mais tarde o 
caule, e as celulas basais, maiores, originam a raiz prima¬ 
ria. Na verdade, em posi^ao basal surge inicialmente um 
suspensor, por meio do qual o embriao em crescimento se 
conecta a planta-mae (do latim, suspendere = suspender) e 
pode explorar as reservas nutritivas da semente, presentes 
no endosperma. 

Assim que o embriao se torna maior, o crescimento 
por divisoes celulares se restringe as extremidades do polo 
do caule (apice do caule) e do polo da raiz (apice da raiz). 
Caules e raizes exibem entao um crescimento apical, cujas 
celulas sao provenientes dos seus meristemas apicais (do 


latim, apex = apice). Caules e raizes laterals possuem seus 
proprios meristemas apicais. As celulas proximas ao me- 
ristema apical estao em geral ativas para divisoes celulares. 
Portanto, elas ainda possuem caracteristicas meristemati¬ 
cas; pela sua posi^ao e aparencia, muitas vezes e possivel 
prever o destino das celulas seguintes. Esses tecidos for¬ 
madores proximos ao apice sao denominados meristemas 
primarios, e neles, se distinguem a protoderme, da qual 
provem o tecido de revestimento (a epiderme); o meris- 
tema fundamental, que origina o tecido fundamental 
(parenquima); e o procambio, do qual deriva o sistema 
condutor. 

Com o aumento da distancia em rela^ao aos meristemas prima¬ 
rios, estabelecem-se a transforma^ao em celulas permanentes e 
a organiza^ao dos tecidos diferenciados. Proximo ao local onde 
houve transforma^ao em tecidos permanentes, permanecem 
grandes complexos meristematicos, que se distinguem como 
meristemas residuais dos meristemas apicais. Os meristemas 
intercalares podem ser citados como um caso particular. Eles se 
situam principalmente nos caules entre regioes ja diferenciadas e 
podem causar o alongamento local subapical. Meristemoides sao 
grupos celulares ou celulas isoladas em atividade de divisao que 
ao final se tornam tecidos permanentes (Quadro 3-1). 

Por meio da forma^ao das celulas nos meristemas api¬ 
cal e primario, assim como mediante processos histoge- 
neticos e morfogeneticos subsequentes, o corpo vegetal e 
formado em seu estado “primario”. Em herbaceas anuais 
e bianuais, esse e, ao mesmo tempo, o estado final. Essas 
plantas morrem apos a produ^ao de sementes, uma vez 
que nao se propagam vegetativamente. Em plantas lenho- 
sas perenes (arbustos, arvores) manifesta-se um cresci¬ 
mento secundario em espessura, ocorrendo a forma^ao de 
caule e ramos laterals lenhosos, assim como um aumento 
em espessura das raizes. Na superficie de caules, ramos e 
raizes plurianuais se forma a casca. O crescimento secun¬ 
dario em espessura depende da atividade dos meristemas 
laterals (cambios ou meristemas secundarios), que pode 
aumentar o diametro dos caules em ate 10.000 vezes. Eles 
sao meristemas achatados, orientados paralelamente a su¬ 
perficie dos orgaos. Portanto, eles nao estao presentes nos 
apices do caule ou da raiz, como os meristemas apicais, 
mas sim como uma camada lateral de celulas em torno 
desses eixos (do latim, lateralis = lateral). Existem dois ti- 
pos de meristemas laterals: o cambio do caule e da raiz 
(ou simplesmente chamado de “cambio”), que formam os 
corpos lenhosos e o floema secundario dos caules e raizes, 
e o cambio suberoso ou felogenio, que produz os tecidos 
de revestimento (periderme) com suas tres camadas de 
tecidos (de fora para dentro: felema ou suber ou corti^a, 
felogenio e feloderme). 

Os meristemas apicais e cambios sao caracterizados 
pela presen^a de celulas iniciais. Essas celulas se divi¬ 
dem de modo desigual (Figuras 4-43A e 6-26A, B): uma 
celula-filha permanece na condi^ao de celula inicial, en¬ 
quanto a outra se destina a formar as celulas permanentes. 
Com isso, celulas iniciais sempre podem ser encontradas 
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Figura 3-1 Desenvolvimento embrionario de Arabidopsis thaliana. A Zigoto. B Estagio bicelular depois da divisao assimetrica do zigoto. 
C Octante; o meristema caulinar e os cotiledones se formam a partir da metade superior da estrutura esferica de oito celulas, enquanto da 
metade inferior se originam o eixo e uma parte significativa da radfcula. D Estagio de dermatogenio (protoderme); os precursores das celulas 
epidermicas se dispoem na periferia. E Estagio globular, a celula superior do suspensor (fileira de celulas) representa a hipofise da qual sao 
provenientes a regiao central do meristema da raiz e a coifa F Estagio triangular (de transigao): desenvolvimento da simetria bilateral, que 
surge mais claramente pela implementagao progressiva dos cotiledones no estagio do coragao (G) e posteriormente no estagio de torpedo 
(H). (Segundo U. Mayer e G. Jurgens.) 


no meristema, possibilitando um crescimento continuo e 
a nova formagao de orgaos. A presenga de um meristema 
apical com celulas iniciais caracteriza as plantas como sis- 
temas abertos, distinguindo-as dos animais. 

3.1.1 Meristema apical e meristema 
primario 


As celulas meristematicas do caule e da raiz sao isodiame- 
tricas e pequenas (diametro de 10-20 pim). Suas paredes 
sao muito duras e pobres em celulose. Todas as celulas es- 
tao unidas sem espagos entre si. O lumen e preenchido pelo 
citoplasma (rico em ribossomos) e por um grande nucleo 
central. Nao ha grandes vacuolos centrais nem reservas de 


nutrientes, e os plastidios estao presentes na forma de pro- 
plastidios. 

Na maioria das plantas superiores, os meristemas api¬ 
cal e primario (“pontos vegetativos”) dos apices de caule e 
raiz sao aproximadamente conicos (Figuras 3-2, 3-3 e 3-5: 
como vegetativo). Apesar disso, os meristemas nas extre- 
midades de caules podem ser achatados ou mesmo con- 
cavos, como em plantas rosuladas ou nas grandes “covas 
apicais” em forma de prato de muitas palmeiras. 

A multiplicagao celular propriamente dita ocorre no 
meristema primario, cuja atividade de divisao e temporal- 
mente limitada. Por meio de observagoes, e possivel mos- 
trar que as celulas iniciais do meristema apical raramente 
se dividem. Na raiz do milho, o ciclo celular completo das 
celulas iniciais (celulas-mae iniciais) dura mais de 7 dias, 
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Quadro 3-1 

Meristemas residuais e meristemoides 


Abaixo da zona histogenetica, ou seja, bem abaixo do apice, o 
meristema residual, sob forma de camadas celulares limitadas, 
grupos ou cordoes celulares, frequentemente mantem sua ca- 
pacidade de divisao por um certo tempo. Por exemplo, em di- 
versas monocotiledoneas, as porpoes basais da estrutura axial 
permanecem meristematicas por um longo tempo, como zonas 
de crescimento intercalar. Os cambios fasciculares (nos fei- 
xes vasculares) das dicotiledoneas participam posteriormente 
do crescimento secundario em espessura dos eixos caulinares 
(ver 4.2.8.2). 0 periciclo das raizes servem, de modo corres- 
pondente, como base inicial para a formapao de raizes laterais 
(ver 4.2.2.2). 

Diversas folhas de monocotiledoneas crescem por um lon¬ 
go periodo nas suas bases, enquanto os apices ja estao total- 
mente diferenciados. Em um caso extremo, como o de Welwits- 
chia (Figura 10-231 A), uma gimnosperma do sudoeste africano, 
as duas folhas lineares exibem um crescimento basal ilimitado, 
enquanto as zonas apicais se reduzem constantemente pela 
sua morte. 

Nas zonas de diferenciapao de caules e folhas, encontram- 
-se com frequencia pequenos aglomerados de celulas mitoti- 


camente ativas, mas que nao possuem celulas iniciais. Todas 
as celulas de tais meristemoides se tornam por fim celulas 
permanentes, como idioblastos, distintas estrutural e funcio- 
nalmente das demais celulas do tecido. Estomatos e tricomas 
multicelulares (Figuras 3-13 e 3-14), por exemplo, resultam de 
meristemoides. Os primordios foliares presentes no apice cau- 
linar tambem sao meristemoides, que se expressam no cresci¬ 
mento limitado das folhas. (Welwitschia, anteriormente citada, 
constitui uma excepao.) 

Meristemoides derivam geralmente de celulas isoladas, 
provenientes de uma divisao desigual: de uma celula-mae de- 
riva uma celula maior, fortemente vacuolada, que nao se divide 
mais, e uma outra menor, rica em citoplasma que, por meio de 
divisoes contfnuas limitadas, forma o meristemoide. A distribui- 
pao dos meristemoides ou do que resulta deles e interessante 
do ponto de vista do desenvolvimento biologico: eles ocorrem 
em padroes regulares (Figura 3-13). Eles resultam de um local 
de adensamento de zona de inibipao presente ao redor de cada 
meristemoide formado e, dentro dele, a formapao de outros me¬ 
ristemoides e suprimida. A regularidade da filotaxia, por exem¬ 
plo, depende desse processo (ver 4.2.2 e 6.4.2). 



Figura 3-2 Apice caulinar da cavalinha (Equisetum sp.) A Corte lon¬ 
gitudinal; B visao do apice (180x). A celula apical organizada em 
segmentos (S’, S”) de paredes obliquas (p). Esses segmentos sao 
posteriormente divididos por paredes adicionais (m). - f, f, f” pri¬ 
mordios foliares, g celulas iniciais de uma gema lateral, I parede 
lateral de um segmento. (Segundo E. Strasburger.) 


sendo, portanto, quase 14 vezes tao longo quanto a atividade 
de divisao das derivadas. Nas celulas iniciais, que sao mais 
vacuoladas do que as demais, alem de possuirem nucleos 
menores e mais densos, a fase G1 e prolongada. Por isso, 
os complexos de celulas iniciais em geral sao caracterizados 
como centros quiescentes (do ingles quiescent centres). 

Os cones vegetativos de caule e raiz exibem diferen- 
pas basicas. Na regiao imediatamente subapical do caule ja 
sao produzidas saliencias (gemas) (Figuras 3-2 e 3-3), que 
se tornam folhas ou caules laterais. Nesse sentido, folhas e 
caules laterais provem de saliencias celulares superficiais 
com carater meristematico, ou seja, tern origem exogena. 
As folhas crescem mais rapido que o apice caulinar, envol- 
vendo-o e protegendo-o. Por outro lado, o seu crescimen¬ 
to e limitado pelo apice. 

As raizes nunca possuem folhas. O apice das raizes 
e coberto pela coifa, formada pelo meristema apical. As 
raizes laterais tern origem endogena, crescendo para fora 
inicialmente atraves de tecidos corticais e de revestimen- 
to. A disposipao de uma raiz lateral nao ocorre na regiao 
apical e sim nas regioes ja diferenciadas. As raizes laterais 
sao derivadas do periciclo, que e um tecido vascular ja di- 
ferenciado, ao passo que os meristemas de ramos laterais 
e primordios foliares derivam do meristema apical cauli¬ 
nar (fracionamento do meristema). 
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Figura 3-3 Apice caulinar. A Ponto vegetativo (PV) conico de elodea, Elodea densa, com uma tunica bisseriada; as folhas, formadas de ape- 
nas duas camadas celulares, se sobrepoem ao apice caulinar; destaca-se a grande diferenga entre as celulas embrionarias no PV das celulas 
vacuoladas e diferenciadas das folhas (140x). B Apice caulinar de Coleus ; os meristemas (*) do PV e da regiao axilar se destacam por sua 
densidade (falta de vacuolizagao, citoplasma rico em ribossomos, nucleos grandes); em ambas as folhas das gemas mais jovens ja houve 
uma diferenciagao do procambio (futuro tecido condutor), que se estende ao longo do eixo (85x). C PV conico do cavalinho-d’agua, Hippuris 
vulgaris (filotaxia verticilada; comparar com Figura 4-12A) (280x). D Apice caulinar do espruce, Picea abies (filotaxia alternada, Figura 4-12D) 
(lOOx). (D segundo W. Barthlott.) 
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3.1.1.1 Apice do caule 

Em diversas algas marinhas, musgos e cavalinhas, assim 
como na maioria das samambaias, o meristema apical 
possui apenas uma celula inicial grande, denominada 
celula apical. Ela tem a forma de um tetraedro, cuja 
base arqueada situa-se no exterior do meristema. A par- 
tir das outras tres faces, as celulas se dispoem sucessi- 
vamente sempre na mesma orienta^ao com tres pianos 
de divisao (celula apical, Figuras 3-2 e 10-138). Os seg- 
mentos originados desse processo serao fragmentados 
por outras divisoes, inicialmente bastante regulares. 
Em samambaias com crescimento pela celula apical, os 
primordios foliares tambem come^am a se desenvolver 
com uma celula apical cuneiforme de dois pianos de 
divisao. 

Em pteridofitas superiores, principalmente em 
Lycopodiaceae, e na maioria das gimnospermas, a celu¬ 
la apical e substituida por um grupo de celulas iniciais 
equivalentes, aumentando, com isso, o numero de celulas 
iniciais. Nesse complexo de iniciais, as celulas podem se 
dividir tanto de modo anticlinal como periclinal (per¬ 
pendicular e paralelamente a superficie, respectivamen- 
te). Em algumas gimnospermas altamente desenvolvi- 
das e em todas as angiospermas, as celulas iniciais sao 
ordenadas em camadas. Apenas o grupo mais interno se 
divide periclinal e anticlinalmente, produzindo, assim, a 
massa basica do apice caulinar - o corpo. Nas camadas 
de iniciais acima do corpo, as divisoes celulares ocorrem 
apenas no sentido anticlinal. Essas camadas celulares for- 
mam a tunica (do latim, tunica = pele, camisa; Figuras 
3-3A, 3-4 e 3-5). O numero total de camadas de celulas 
iniciais corresponde as camadas da tunica mais uma. 



D E 


Figura 3-4 Apice caulinar do estramonio Datura (80x). A Planta 
normal diploide (2n). B-E Quimeras periclinais sao produzidas por 
tratamento com colchicina. B Camada externa da tunica (protoder- 
me) = 8n; C segunda camada da tunica = 8n, corpo = 4n; D segunda 
camada da tunica = 4n; E corpo = 4n. (Segundo Satina, Blakeslee 
e Avery.) 
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Figura 3-5 Ponto vegetativo do caule em espermatofitas (corte lon¬ 
gitudinal). (1). Grupo de celulas apicais com iniciais (celulas-mae 
centrais, em gimnospermas, como centra quiescente muitas vezes 
bem destacado). Ao meristema marginal (2), pertence o dermatoge- 
nio (3) situado na superficie ele aparece aqui como protoderme (da 
qual provem as epidermes axial e foliar) e como subprotoderme, da 
qual surgem os primordios foliares (7’-7”) por meio de divisoes anti- 
clinais. Na zona histogenetica adjacente logo abaixo, distinguem-se 
o meristema medular (4), os cordoes procambiais (5) e o meristema 
cortical ( 6 ). Do procambio surgem posteriormente os feixes vas- 
culares. Os limites entre as regioes meristematicas sao raramente 
bem demarcados, e estudos sobre a biologia do desenvolvimento 
mostram que elas em geral podem se substituir (por exemplo, apos 
perdas parciais). 


Os termos tunica e corpo tem carater apenas descritivo e nao 
dizem nada sobre a liga^ao do desenvolvimento posterior das 
celulas deles derivadas. A teoria tunica-corpo derrubou a antiga 
teoria histogenica, que propunha que todas as celulas ja tinham 
seu destino determinado no meristema apical. Porem, sobretu- 
do os estudos com mutantes mostraram que o papel das celulas 
anormais no meristema pode ser assumido por outras celulas. 
Os meristemas apicais do caule mostram-se como complexos es- 
truturais suscetiveis a corre^oes de danos com consideravel po- 
tencial regulatorio, sem uma destina^ao rigida para as celulas (ao 
contrario das celulas organizadas do meristema da raiz). 

O tamanho total do meristema apical de caule fica entre 50 
e 150 |xm. Meristemas apicais de cicadaceas e nos capitulos em 
desenvolvimento de girassois sao excepcionais, com diametros 
na faixa de milimetros. 

Normalmente, o meristema apical do caule de an¬ 
giospermas (SAM, do ingles shoot apical meristem ) se 
apresenta como na Figura 3-5. O complexo de iniciais 
central e circundado pelo meristema primario ativo, por 
um meristema marginal circular e pelo meristema me¬ 
dular mais interno. A camada celular mais externa do 
meristema marginal funciona como a protoderme (der- 
matogenio). Na dire^ao da base, o meristema periferico se 
organiza em um meristema cortical e um cilindro oco de 
celulas (muitas vezes formado de uma unica faixa longi¬ 
tudinal), que come^a a se prolongar no sentido do eixo. 
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Este procambio corresponde aquela parte do meristema 
primario, que permaneceu meristematico por todo esse 
tempo como um tipo de meristema residual. Dele nasce 
mais tarde o anel de feixes do eixo caulinar e, logo, nele 
terminam tambem os primordios dos feixes vasculares das 
folhas jovens, que mais tarde se tornam as nervuras folia- 
res. O meristema medular e o meristema cortical formam 
juntos o meristema fundamental. 

Mesmo antes da organiza^ao dos tecidos se tornar cla- 
ra, os primordios foliares ja podem ser observados na su- 
perficie do meristema apical como saliencias laterals. Elas 
marcam o ja mencionado fracionamento do meristema, 
como locais das divisoes mitoticas anticlinais. As celulas 
dos primordios foliares entram na fase de alongamento 
antes das celulas do eixo, de modo que as folhas j ovens 
cobrem o apice caulinar. Nesse processo, o gradiente do 
crescente alongamento das celulas (crescimento pos-em- 
brionario) atua adicionalmente, e, assim, a zona de dife- 
rencia^ao se estende do apice caulinar rumo a base. O lado 
externo das escamas das gemas (seu futuro lado inferior 
“abaxial”) se encontra do lado oposto do futuro sentido do 
apice, no lado adaxial (superior) do crescimento em alon¬ 
gamento, de modo que as folhas j ovens se curvam contra 
o apice, envolvendo-o e, assim, formando junto com ele 
uma gema. 

Ja nos primordios foliares se estabelece uma distin^ao entre as fa¬ 
ces superior e inferior das futuras folhas (sua estrutura dorsiven- 
tral). Ela se expressa, por exemplo, na expressao genica assime- 
trica. A partir da regiao primordial adaxial, surgem mais tarde 
a face superior da epiderme, o parenquima pali^adico e os cor- 
does de xilema da folha, enquanto da parte abaxial, se originam 
o floema, o parenquima esponjoso e a face inferior da epiderme 
(ver 4.3.1.3). A forma^ao e o posicionamento dos primordios fo¬ 
liares sao determinados pelo acido indol-3-acetico, fitormonio 
transportado na zona meristematica estritamente para a base 
(ver 6.6.1.3). 

No meristema apical, independente da organiza^ao dos 
meristemas, podem ser distinguidas tres zonas: zona das ce¬ 
lulas iniciais (10-50 |mm); zona de diferencia^ao ou morfo- 
genetica (20-80 jxm), onde ocorre a forma^ao dos primordios 
foliares e, posteriormente, a determina^ao da filotaxia; e, fi- 
nalmente, a zona histogenetica, onde ocorre a transi^ao para 
celulas e tecidos permanentes. Esta ultima equivale a zona de 
alongamento do eixo. 

No meristema apical do caule, e possivel tambem explicar 
uma organiza^ao formal de acordo com principios geometricos, 
que muitas vezes e utilizada para describes. Posteriormente, os 
meristemas em bloco (meristemas com divisoes celulares em 
todas as dire^oes) sao distinguidos dos meristemas em placa 
(achatados, divisoes celulares em apenas um piano, paredes ce¬ 
lulares alinhadas em rela^ao a esse piano anticlinal) e dos me¬ 
ristemas em costela (unidimensionais, forma^ao de fileiras de 
celulas mediante divisoes transversais). Nos meristemas apicais 
e primarios, o corpo corresponde a um meristema em bloco, a 
tunica a um meristema em placa, enquanto o procambio a um 
meristema em costela. 


3.1.1.2 Apice da raiz 

O apice da raiz e coberto por uma coifa ou caliptra (pala- 
vra de origem grega que significa cobertura). As paredes 
das celulas mais externas (mais velhas) da coifa sao im- 
pregnadas por abundante secre^ao de pectina (mucigel). 
As celulas da coifa tern vida curta e se desfazem depois 
de poucos dias, sendo substituidas por celulas do meris¬ 
tema da raiz. Elas apresentam diferencia^ao rapida e ter¬ 
minal, como em geral acontece nas plantas (por exemplo, 
no crescimento em espessura secundario, ver 4.2.8.2, e na 
forma^ao da periderme, ver 3.2.2.2). A coifa facilita a pe- 
netra^ao do delicado apice da raiz no solo. 

Na maioria das pteridofitas, ha uma celula apical te- 
traedrica no centro do ponto vegetativo da raiz (Figura 
3-6A), bem como do caule. A celula apical tetrafacial se 
divide, originando celula nos quatro pianos. A coifa e for- 
mada a partir de futuras divisoes das celulas voltadas para 
o exterior. Em gimnospermas e angiospermas, o apice 
da raiz nao possui uma unica celula apical. No seu lugar, 
encontram-se dois grupos de celulas iniciais nas gimnos¬ 
permas. O grupo mais interno forma a massa principal do 
corpo da raiz por meio de divisoes anticlinais e periclinais 
alternadas, enquanto o grupo mais externo forma os teci¬ 
dos corticais e a coifa, ainda nao nitidamente delimitada. 
Nas angiospermas, com frequencia encontra-se um cen¬ 
tro formador composto de alguns grupos independen- 
tes de celulas iniciais, de onde se originam os diferentes 
tecidos permanentes (coifa, epiderme, cortex e cilindro 
central) (Figura 3-6B, ver tambem 4.4.2.1). Na raiz, a or- 
ganiza^ao das celulas iniciais em rela^ao as suas derivadas 
e muito mais rigorosa do que no caule, de modo que nesse 
caso fala-se em histogenos com linhas celulares que deri- 
vam desses histogenos. A exclusao artificial de certas ce¬ 
lulas iniciais por meio da destrui^ao celular local (abla^ao 
a laser) faz com que muitas vezes as camadas celulares na 
raiz nao sejam mais formadas (Figura 6-26). 

Nos seus pormenores, a estrutura da zona de iniciais varia. Por 
exemplo, no apice de raizes de gramineas, a camada mais externa 
do meristema (a protoderme), que fornece o tecido de revesti- 
mento (a rizoderme), esta unida em um unico grupo de iniciais 
com a camada meristematica subjacente, da qual resulta o teci¬ 
do cortical. Externamente a esse grupo, encontra-se o caliptro- 
geno, a camada meristematica formadora da coifa. Na maioria 
das eudicotiledoneas, no entanto, a coifa e formada por divisoes 
anticlinais do mesmo grupo de celulas iniciais que tambem ori- 
gina a protoderme (dermatocaliptrogeno, Figura 3-6B). Abaixo 
encontra-se uma segunda camada de celulas iniciais, de onde se 
origina o parenquima cortical com o seu tecido de revestimen- 
to - a endoderme. Finalmente, a partir de uma terceira camada 
de celulas iniciais, se forma o pleroma, o cilindro central com o 
pericambio (= periciclo). 

Esse tipo de apice de raiz “fechado” possui tres camadas de 
celulas iniciais, reconhecidas como histogenos verdadeiros para 
a coifa, o cortex primario e o cilindro central, que se conservam 




3 


130 Bresinsky & Cols. 



Figura 3-6 Apice da raiz e a coifa. A Corte longitudinal do apice 
da raiz da samambaia Pteris cretica. Celula apical tetrafacial ponti- 
Ihada em vermelho (160x). B Corte longitudinal do apice da raiz de 
Brassica napus, uma eudicotiledonia. A mais externa das tres cama- 
das de celulas iniciais (dermocaliptrogeno) forma o dermatogeno, 
de onde se formam a rizoderme, e a coifa, cujas celulas contem 
estatolitos moveis (amiloplastos para Graviperceppao, ver 7.3.1.2). 
A segunda camada de celulas iniciais logo acima fornece as celulas 
do cortex da raiz, que inclui a endoderme. A terceira camada de 
celulas iniciais forma finalmente o cilindro central com o periciclo 
(5Ox) (comparar tambem com Figura 6-26) - c = coifa; cc = cilindro 
central; e = endoderme; in = regiao de celulas iniciais; p = periciclo; 
pc = parenquima cortical; pr = protoderme (futura rizoderme). (A 
segundo E. Strasburger; B segundo L. Kny.) 


durante toda a vida da planta (por exemplo Arabidopsis , Figura 
6-26). Por outro lado, em algumas angiospermas ocorre o tipo 
“aberto” (por exemplo, na cebola). Nesse caso, o limite original 
dos histogenos e logo desfeito por um conjunto de celulas ini¬ 
ciais que proliferam desordenadamente, de modo que os tecidos 
se diferenciam a partir de um grupo de celulas meristematicas e 
se comportam secundariamente de maneira semelhante aos das 
gimnospermas. 

3.1.2 Meristemas laterals (cambios) 


As celulas iniciais do cambio se distinguem das celulas 
do meristema apical por suas grandes dimensoes e in- 
tensa vacuolizagao. Nas chamadas celulas iniciais fusi- 
formes prosenquimaticas do cambio do caule e da raiz 
(ver 4.2.8.2), das quais sao formadas as celulas do sistema 
condutor secundario, essa vacuolizagao condiciona uma 
forma especial de divisao celular: o nucleo se divide em 
um plasmagel, que perpassa longitudinalmente o vacuo- 
lo alongado; o fragmoplasto cresce de maneira centrifuga 
nesse plasmagel (Figura 2-32). Esse processo requer um 
longo tempo, pois as celulas iniciais fusiformes podem al- 
cangar varios milimetros. 

Na maioria das vezes, os cambios sao meristemas 
cujas iniciais nao derivam diretamente de meristemas api- 
cais ou primarios, mas sim resultam da desdiferenciagao 
de celulas primarias. Isso ocorre com o cambio suberoso* 
(ver 3.2.2.2) e na maior parte das regioes interfasciculares 
(entre os feixes vasculares) dos cambios caulinares. 

A estrutura e a fungao do cambio so podem ser com- 
preendidas tendo por base dados morfologicos e anatomi- 
cos, razao pela qual sua discussao sera feita posteriormen- 
te (ver 4.2.8.2 e 4.4.2.3). 


3.2 Tecidos permanentes 


Nos tecidos permanentes, nao ocorre em geral divisoes 
celulares, as celulas diferenciadas perdem a capacidade 
de crescimento e nao raramente morrem, permanecen- 
do cheias de agua ou ar. A organizagao aberta do corpo 
de plantas perenes contem muitas celulas mortas. Assim 
como no caule de arvores velhas, a participagao de celulas 
vivas e minima; na madeira, no floema secundario** e nos 
tecidos de revestimento, predominam celulas mortas. 

As celulas meristematicas se unem umas as outras, 
sem espago intercelular, e geralmente tern forma irre¬ 
gular com 14 faces. Na transigao para tecido adulto, as 
celulas aumentam de tamanho, em geral por meio de 
estimulo do crescimento pos-embrionario: as paredes 


*N. de R.T. Este meristema tambem e conhecido como felogenio. 

** N. de R.T. Obviamente, nesta categoria de celulas mortas nao estao 
enquadrados os elementos condutores. 
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celulares se ajustam ao turgor e se expandem irreversi- 
velmente, plasticamente. Desse processo, resulta uma 
tendencia ao arredondamento das celulas. Em especial 
nas bordas e nos cantos das celulas, as paredes celula¬ 
res vizinhas se desprendem umas das outras ao longo 
da lamela media menos compacta, originando-se os 
espagos intercelulares cheios de ar (Figuras 3-7 e 3-8). 
Inicialmente, pequenas aberturas se expandem, entram 
em contato entre si, para finalmente formar um sistema 
conectado de espagos intercelulares. Atraves dos esto- 
matos ou lenticelas (ver 3.2.2.2), esse sistema mantem 
contato com o ar externo e se presta as trocas gasosas. 
Espagos intercelulares tern origem esquizogena (Figu- 
ra 3-29), ou seja, resultam da separagao das paredes ce¬ 
lulares ao longo da lamela media (do grego, schizein - 
separagao, divisao) ou da decomposigao das celulas ou 
do complexo celular (origem lisogena, Figura 3-30E), 
ou finalmente mediante ruptura dos tecidos (origem 
rexigena), devido ao crescimento desigual (por exem- 
plo, caules de diversas plantas com medulas ocas, Figura 
4-41). Dependendo da participagao do volume dos es¬ 
pagos intercelulares, fala-se de tecidos mais compactos 
ou mais frouxos. Por exemplo, densos sao os tecidos de 
revestimento e sustentagao, enquanto os clorenquimas 
sao tecidos mais frouxos. 

3.2.1 Parenquima 


O tecido menos especializado do corpo vegetal e o tecido 
fundamental ou parenquima, formado por celulas vivas 
(do grego, para-enchyma - esparramado ao lado de). 
Alem de tecidos especializados, como os tecidos condu- 
tores de revestimento e de sustentagao, raizes, caules e 
folhas apresentam o parenquima como tecido de preen- 
chimento desses orgaos. Em plantas herbaceas, a massa 
principal do corpo vegetal e formada pelo parenquima 
cuja perda de turgor pela carencia de agua provoca a 
murcha dessas plantas. O parenquima consiste de celulas 
isodiametricas (“parenquimaticas”) grandes, com pare¬ 
des celulares delgadas. Uma consideravel parte do volu¬ 
me do parenquima e formada por espagos intercelulares 
(Figura 3-7). 

O parenquima e um tecido pouco especializado e, ao 
mesmo tempo, possui uma grande versatilidade funcional. 
No entanto, dependendo da necessidade, algumas fungoes 
podem ser destacadas: 

• Parenquimas de reserva: servem ao armazenamento 
de substancias organicas de reserva (polissacarideos: 
graos de amido; polipeptideos: cristais de proteina; 
lipideos: oleos gordurosos em oleossomos). Esses ti- 
pos de parenquima dominam em orgaos de reserva 
“carnosos”, como tuberculos e bulbos, assim como 
nos tecidos nutritivos de sementes. Com frequencia, 
as substancias de reserva tambem podem se acumu- 



Figura 3-7 Espagos intercelulares. A Parenquima em raizes aereas da 
orquidea epifitica Vanda com espagos intercelulares reduzidos entre 
as celulas arredondadas (90x). B Parenquima esponjoso (ver 4.3.1.3) 
na folha da cortina-japonesa, Parthenocissus tricuspidata, grandes es¬ 
pagos intercelulares entre as celulas estreladas (MEV, 160x). C “Pa¬ 
renquima estrelado”, tecido medular branco do junco Juncus, com al- 
guns limites celulares marcados com a seta; os espagos intercelulares 
excedem o volume do tecido celular menos denso (MEV, 230x). 


lar nos parenquimas medular e cortical. Em ramos de 
plantas lenhosas, o parenquima do xilema, que per- 
passa o corpo lenhoso morto como uma rede conti- 
nua, assume a fungao de reserva. 

• Hidrenquima (parenquima aquifero): plantas 
de habitats muito secos, que, mesmo sob longos 
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Figura 3-8 Tecidos aerfferos (aerenquima, imagens de MEV). A Ca¬ 
maras de passagem de ar do caule de cavalinho-d’agua Hippuris vul¬ 
garis; a planta enraiza na agua e se ergue no ar (53x). B Aerenquima 
no pecfolo da ninfeia, Nymphaea alba (55x). 

periodos com carencia de agua, mantem-se ativas, 
armazenam a agua nos vacuolos das celulas paren- 
quimaticas aumentadas (diametro de ate 0,5 mm). 
Esse processo e visivel externamente, pois os respec- 
tivos orgaos se intumescem, seu volume aumenta 
e sua superficie diminui. Em casos extremos, eles 
atingem a forma esferica. Essa aparencia e denomi- 
nada suculencia (do latim, succus = suco). Os exem- 
plos mais conhecidos sao das folhas do pao-de-pas- 
saros, Sedum (Figura 4-70) e os caules das cactaceas 
(Figuras 4-34 e 4-35). 

• No aerenquima (tecido aerifero; do grego, ae- 
rios = com ar), o sistema de espa^os intercelulares e 
bem desenvolvido (Figura 3-8), pois mais de 70% do 
volume dos tecidos corresponde a espa^os aeriferos. 
Em plantas aquaticas e de locais pantanosos, a troca de 
gases dos orgaos submersos e possivel, pois o sistema 
de espa^os intercelulares alcanna ate os estomatos das 
folhas e caules flutuantes ou emergentes. 

• Clorenquima (parenquimas de assimila^ao). O tecido 
foliar rico em cloroplasto (mesofilo) e especializado 


na fotossintese. No parenquima pali^adico do meso¬ 
filo, as celulas sao alongadas no sentido perpendicular 
a area foliar (Figura 4-63). O parenquima esponjo- 
so e ao mesmo tempo clorenquima e aerenquima. As 
celulas deste tecido menos compacto tern a forma de 
estrelas irregulares (Figura 3-7B). A riqueza em gran- 
des espa^os intercelulares capacita o parenquima ao 
armazenamento e transporte de vapor dagua. Esse 
tecido e, portanto, o principal orgao responsavel pela 
transpira^ao. 

3.2.2 Tecidos de revestimento 


Em plantas herbaceas e nas partes tenras das plantas le- 
nhosas, em geral ha apenas uma camada de celulas, que 
cobre a parte externa do orgao como um tecido de re¬ 
vestimento primario: a epiderme (do grego, ept derma 
= epiderme, cutis). Quando e rompida devido ao cresci- 
mento em espessura de caules e de raizes, ou por lesoes, 
ela e substituida por um tecido de revestimento secun- 
dario de algumas camadas: a epiderme. Ele e formado 
por um cambio proprio, o felogenio ou cambio suberoso. 
As celulas mais externas, oriundas do felogenio, morrem 
apos a impregna^ao de suberina em suas paredes e for- 
mam o suber morto (felema; do grego, phellos = suber) 
(ver 3.2.2.2). Nos caules das arvores, bem como nos ra- 
mos e raizes grossos e velhos, a repetida ruptura dessa 
estrutura suberosa provoca a forma^ao de multiplos felo- 
genios e tecidos derivados. Com isso, estabelecem-se, ao 
longo do tempo, massas celulares espessas e mortas, que 
constituem o ritidoma (ver 4.2.8.9). 

Uma caracteristica geral dos tecidos de revestimen¬ 
to e a conexao das suas celulas, sem espa^os entre elas. A 
coesao lateral das celulas da epiderme e do felema e mui- 
to rigida; em geral, as celulas epidermicas das folhas ou 
o felema podem ser consideradas como uma pelicula co- 
brindo os tecidos subjacentes (Figura 3-9). O intercambio 
gasoso vital com a atmosfera e obtido na epiderme por 
meio de estomatos (regulaveis) e, na periderme, pelo esta- 
belecimento de lenticelas. 

Os plastidios da maioria das epidermes sao leucoplas- 
tidios ou cloroplastos escassos e granulosos, com exce^ao 
das celulas-guarda dos estomatos. Por outro lado, em di- 
versas petalas e carpelos, o citoplasma das celulas epider¬ 
micas e preenchido por cromoplastos, que atraem animais 
e servem indiretamente para a poliniza^ao e a dispersao 
de sementes e frutos. O mesmo efeito de tal sinaliza^ao e 
alcan^ado tambem em outros casos por meio de pigmen- 
tos do vacuolo (quimiocromos, antocianinas, betaciani- 
nas, flavonoides). Na maioria das vezes, ambas as formas 
de pigmenta^ao aparecem juntas. 

No interior do corpo vegetal, tambem podem ocorrer 
tecidos de revestimento, como as endodermes uniestrati- 
ficadas. Elas servem como delimita^ao e separa^ao fisiolo- 
gica dos tecidos condutores no tecido fundamental. 
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Figura 3-9 A Epiderme uniestratificada do malmequer-dos-brejos, 
Caltha palustris, em vista frontal da face inferior da folha (230x). As 
celulas se unem firmemente entre si, pois por meio de seus forma- 
tos irregulares estabelecem uma “engrenagem” sem espagos. As 
celulas-guarda (nos estomatos) ricas em cloroplastos sao idioblas- 
tos tfpicos neste tecido homogeneo (comparar tambem com Figura 
3-13E, F). Em B destaca-se o abaulamento em forma de almofada 
das celulas, determinado pelo turgor. 

3.2.2.1 Epiderme e cutfcula 

A estrutura molecular da cuticula (do latim, cutis = pele) 
impede a passagem da agua (ver 2.2.7.6). Em plantas de 
habitats secos, a evaporagao hidrica pela cuticula pode 
ser reduzida a menos de 0,01% de uma superficie de agua 
livre com area correspondente. Por outro lado, em locais 
onde a permeabilidade e necessaria (por exemplo, em ce¬ 
lulas secretoras), as cuticulas sao porosas ou fendidas. As 
epidermes de orgaos reabsorventes nao possuem cuticula. 
Isso e valido para a rizoderme, o tecido de revestimento 
primario das raizes jovens. 

A cuticula tern a capacidade de crescimento ilimitado 
em superficie. Ao contrario dos insetos, cuja cuticula tam¬ 
bem tern a fungao de proteger contra a evaporagao, nas par¬ 
tes vegetais em crescimento, ela e mantida. Nessas partes 
vegetais, alem de permanecer, a cuticula acompanha o cres¬ 
cimento da epiderme. Cutinases extracelulares tornam plas- 


ticamente flexiveis a matriz molecular de cutina (entrelaga- 
da) e a capacitam ao armazenamento de mais cutina e cera. 

Nao raro, o crescimento em superficie da cuticula 
excede o da epiderme, resultando em dobras que ultra- 
passam os limites celulares (Figura 3-10). O dobramento 
cuticular diminui o umedecimento da superficie: devido 
a sua elevada tensao superficial, as gotas de agua tocam 
apenas as cristas das dobras cuticulares e escorrem. Esse 
efeito muitas vezes e intensificado pelo abaulamento 
das celulas epidermicas (formagao de papilas). Com a 
chuva, o escoamento constante das gotas de agua retira 
as impurezas da superficie vegetal. Nesse caso, inclusive 
possiveis esporos de fungos patogenicos sao retirados, 
permanecendo apenas esparsamente sobre as dobras 
cuticulares. Essa fungao de limpeza das superficies pode 
ser alternativamente exercida pela cera epicuticular. Esse 
revestimento superficial de cristais de cera e reconhecivel 
a olho nu como uma cobertura cerosa cinza-azulada (por 
exemplo, variedades glancas de repolho, ameixa e uva; 
em caso extremo, na Carnauba, Copernicia , cujos cristais 
de cera em forma de bastonetes podem alcangar ate 20 
mm de comprimento). Ao microscopio eletronico, as ce- 
ras epicuticulares exibem varias formas (Figura 3-11). Ao 
mesmo tempo, existe uma forte correlagao entre forma e 
composigao quimica das ceras, o que se explica a partir 
da auto-organizagao conforme o parametro molecular. O 
revestimento de cera nunca ocorre simultaneamente com 
o dobramento cuticular. Essa cobertura de cera impede 
o umedecimento das superficies correspondentes (por 
exemplo, a face superior da folha do capuchinho, Tropa- 
colum , ou do lotus-indico, Nelumbo. Em caso de remogao, 
ela e regenerada por nova secregao de cera por meio da 
cuticula. Neste processo, presume-se que as moleculas de 
cera alcancem a superficie da epiderme junto com a agua 
que se difunde pela cuticula. 

A secregao de monomeros de cutina e cera e sempre 
estimulada, quando as celulas estabelecem contato com ar 
nao saturado de vapor de agua. Mesmo os espagos inter- 
celulares do mesofilo sao revestidos por uma camada cuti- 
nizada muito delgada (cuticula interna), visivel apenas 
mediante testes histoquimicos e ao microscopio eletro¬ 
nico. Em folhas e caules permanentes de plantas de habi¬ 
tats muito secos (por exemplo, em cactaceas e agavaceas), 
podem ser encontradas cuticulas extremamente espessas 
com camadas cuticulares adicionais. Tanto quimica quan¬ 
to mecanicamente, essas camadas superficiais dificilmen- 
te sao predadas e podem resistir a agao dos orgaos mas- 
tigadores de pequenos animais. Em outros casos, ocorre 
calcificagao ou - mais frequentemente - silicificagao das 
paredes celulares externas, tornando-as rigidas. Em gra- 
mineas e ciperaceas, por exemplo, constata-se uma sili¬ 
cificagao intensa. Devido a essa propriedade, a cavalinha 
(Equisetum) era utilizada para o polimento de baixelas de 
estanho. 

As paredes das celulas epidermicas dos frutos e semen- 
tes apresentam uma rica diversidade estrutural e quimica. 
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Figura 3-10 Dobras cuticulares. A Face superior da epiderme da petala de Anthemis tinctoria (140x). B 0 mesmo em Viola tricolor, neste 
caso, as celulas da epiderme sao ainda mais abauladas do que em A. tinctoria, tornando-se “papilosas” (95x). C Face inferior da epiderme 
foliar de Parthenocissus tricuspidata, destacando-se urn estomato (700x). D Superficie da semente da cactacea Neoporteria brevicylindrica 
(120x). (MEV - A, segundo W. Barthlott e N. Ehler; B, D, segundo W. Barthlott.) 


Muitas vezes, as celulas epidermicas em estado seco tern a 
consistencia mais dura, mas na presen^a de agua elas in- 
cham e se tornam macias e mucilaginosas. 

Em algumas folhas, a epiderme assume a fun^ao de pa- 
renquima aquifero, sendo suas celulas especialmente gran- 
des; em consequencia de divisoes periclinais das celulas da 
protoderme, elas se organizam em varias camadas (ate 15) 
sobrepostas. Em outros casos, as epidermes multisseriadas 
podem servir como uma estrutura de sustenta^ao, como 
nas folhas de plantas escleromorfas (Figura 4-70). 

Os estomatos (do grego, stoma = boca) sao caracteris- 
ticos em epidermes cuticularizadas. Eles em geral se encon- 
tram na face inferior da epiderme foliar, estando presentes 
tambem em epidermes de caules e de pe^as florais. Por ou- 
tro lado, os estomatos nao sao encontrados em raizes. 

Cada estomato e composto por duas celulas-guarda 
alongadas (com cloroplastos), firmemente conectadas 
apenas nas suas extremidades, enquanto as regioes me- 
dianas sao separadas entre si por uma fenda estomatica 
(estiolo) de origem esquizogena. Por meio da epiderme e 
cuticula, a fenda estabelece o contato entre a atmosfera e o 
grande espa^o intercelular do mesofilo ou do tecido corti¬ 


cal. A amplitude da fenda estomatica pode ser rapidamen- 
te regulada pela mudan^a na forma das celulas-guarda. A 
fenda, limitada pelas paredes ventrais das celulas-guarda, 
torna-se tanto mais ampla quanto mais elevada por o tur¬ 
gor dessas celulas (Figuras 3-12, 7-57A e ver 7.3.2.5). Os 
estomatos sao fundamentals na regula^ao do metabolismo 
gasoso e da transpira^ao (ver 5.3.4.1. e 5.5.7). 

Mesmo na face inferior da folha, que em geral possui 
entre 100 e 500 estomatos por mm 2 , a area das fendas, mes¬ 
mo quando totalmente abertas, perfaz apenas 0,5 - 2% da 
superficie total da folha. Assim sendo, a transpira^ao esto¬ 
matica pode ser 23 vezes maior do que a evapora^ao, mas, 
apesar disso, ela tambem pode ser limitada a 0. 

As celulas-guarda sao idioblastos tipicos da epiderme, 
e podem se distinguir das demais celulas epidermicas em 
forma e tamanho, assim como pela presen^a de cloroplas¬ 
tos. Algumas vezes, mas nao de modo marcante, tal regra 
pode se aplicar as celulas vizinhas a elas, denominadas ce¬ 
lulas adjacentes. Junto com as celulas-guarda, essas celulas 
formam o complexo estomatico ou aparelho estomatico, 
que corresponde ao estado final do desenvolvimento de um 
meristemoide (Figuras 3-12 e 3-13B, C, E). 
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Figura 3-11 Ceras epicuticulares. A Face inferior de aciculas de teixo, Taxus baccata. Visao geral; as celulas epidermicas abauladas apre- 
sentam uma cobertura densa de cera, constituida de tubulos (comparar com F); as celulas-guarda sao rodeadas por 4-6 celulas adjacentes 
(230x). B Area foliar de erva-de-sao-joao, Hypericum buckleyi, com placas de cera (1.360x). C Em varias monocotiledoneas (aqui, como 
exemplo, Heliconia collinsiana ), os longos “tricomas de cera” sao tfpicos; ao redor das celulas-guarda uma estrutura tubular de cera (1.280 
x). D Placas de cera, em Lecythis chartacea (5.400x). E Bastonetes de cera com sulcos transversals em Williamoderidron quadrilocelathum; 
tais “torres de cera” sao tfpicas por exemplo, para Magnoliaceae, Lauraceae e Aristolochiaceae (6.200x). F Tubulos de cera se formam (neste 
caso) na madressilva, Lonicera tatarica, na presenga de B-dicetona e 10-nonacosanol como componentes principals (23.000x). (Segundo 
MEV: W. Barthlott.) 


Em gramineas, as celulas-guarda tern formato de halteres. Com Alem desses tipos, existem outros, entre os quais de 

o aumento do turgor, suas regioes medianas (com lumen estreito coniferas com uma complexidade em especial. Nas aci- 

e forma estavel, devido ao intenso espessamento de parede) sao culas de coniferas, os estomatos sao encontrados em de- 

esticadas de tal modo que as extremidades celulares (de paredes pressoes profundas (Figura 4-64), e as celulas subsidiarias, 

delgadas e vesiculosas) inflam. As aberturas estomaticas maxi- CQm redes irregularmente es pessas e parcialmente ligni- 

mas alcancadas em especies de Poaceae ou no tipo gramineo r . , ^ , V 

f ^ A ° ricadas, participam dos movimentos de turgor, 

sao pequenas (no tngo: 7 |xm). r r ° 
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Figura 3-12 Estomatos de Commelina communis : a esquerda, murchos em solugao de sacarose 200 mM; a direita, turgescentes e com a fen- 
da totalmente aberta, em agua; nesta situagao, as celulas-guarda estao alongadas e as celulas adjacentes (*), deformadas (400x). (Segundo 
K. Raschke.) 


Os hidatodios sao homologos aos estomatos e estao 
presentes em algumas especies vegetais. Eles atuam na eli- 
minagao de agua liquida (gutagao; do latim, gutta = gota; 
ver 5.3.4.2). A presenga de gotas de agua nas folhas do ca- 
puchinho ( Tropaeolum ) e um exemplo de gutagao. Quan- 
do a quantidade de agua exsudada contem muito carbo- 


nato de hidrogenio de calcio, como em varias especies de 
quebra-pedra ( Saxifraga ), formam-se escamas brancas de 
carbonato de calcio nas fendas. Muitos nectarios elimi- 
nam suas secregoes contendo agucar atraves de fendas de 
nectar semelhantes aos hidatodios. 



Figura 3-13 Desenvolvimento dos estomatos em Iris (A), em Tradescantia (B), no pao-de-passaros (Sedum , C) e em milho [Zea mays, D); me- 
ristemoides e complexo estomatico estao pontilhados. E Como exemplo para C, vista frontal da face inferior da folha de Sedum maximum com 
grupos de estomatos e celulas adjacentes entre celulas epidermicas papilosas (60x). F Face inferior da folha de milho (75x). (A-D segundo E. 
Strasburger e A. de Bary.) 
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Varias epidermes sao pilosas (apresentam tricomas). 
Com frequencia, o crescimento dos tricomas se da a 
partir de certas celulas epidermicas, ou elas se tornam ce- 
lulas iniciais de um meristemoide e, assim, formam trico¬ 
mas multicelulares. Existe uma grande diversidade de tri¬ 
comas em plantas e a Figura 3-14 mostra alguns exemplos 
deles. Os tricomas apresentam uma grande diversidade 
funcional. Com a ajuda deles, que por defini^ao represen- 
tam idioblastos, a epiderme pode exercer outras fun^oes 
(como, por exemplo, absor^ao e secre^ao), alem da pri¬ 
mordial de tecido de revestimento. 

Os abaulamentos papilosos das celulas epidermicas atuam como 
lentes, deixando as superficies em questao brilhantes, o que pode 
servir para a atra^ao de insetos pelas petalas. Os tricomas das 
raizes (Figura 4-74) servem para a absor^ao de nutrientes. Trico¬ 
mas em frutos e sementes podem facilitar a dispersao pelo ven- 
to. Os tricomas encontrados em sementes podem ter um grande 
valor economico, como por exemplo em algodao, cuja produ^ao 
mundial em 2005 foi de 23,5 milhoes de toneladas. Os tricomas 
encontrados nas suas sementes podem atingir ate 5 cm de com- 
primento e formam (antes da sua morte) paredes celulares secun- 
darias espessas composta apenas de celulose, com textura heli- 
coidal caracteristica. A cobertura densa de tricomas influencia 
a transpira^ao. Muitas plantas em locais nebulosos retiram agua 
da nevoa com a ajuda de seus tricomas; assim sendo, como os 
tricomas de raizes, esses tricomas podem ser classificados como 
orgaos de absor^ao. Os tricomas mortos e cheios de ar podem 
dispersar a luz e, assim, parecer brancos, atuando como prote- 
tores contra a radia^ao. Em outros casos, ocorre a forma^ao de 
tricomas que auxiliam a aderencia de plantas com ramos volu- 
veis, como, por exemplo, o lupulo, outras lianas e Galium aparine. 
Esses tricomas tambem podem estimular a dispersao de frutos e 
sementes. A prote^ao de orgaos foliares tenros contra herbivoria 
e possivel pela presen^a de tricomas cerdosos, com paredes celu¬ 
lares rigidas e silicificadas; ate as lesmas nao conseguem perceber 
que a planta esta cheia desses tricomas. Os tricomas urticantes 
representam um tipo especial e refinado. Em especies de urtiga 
(Urtica spp., Figura 3-15), o tricoma urticante e uma celula gran¬ 
de com um nucleo poliploide que emerge de uma base multicelu- 
lar da epiderme de folhas e ramos. Ao ser tocada, a extremidade 
esferica e espessa se rompe em um local menos espesso e silicifi- 
cado. O tricoma urticante funciona neste caso como uma seringa 
de inje^ao, atraves do qual o liquido celular e injetado. Esse liqui- 
do contem acido formico, acetilcolina e histamina, podendo pro- 
vocar inflama^oes dolorosas. Como em todas as celulas grandes, 
tambem em tricomas de raizes e mesmo nos tricomas urticantes, 
pode-se observar uma intensa corrente citoplasmatica; nos tri¬ 
comas das urtigas, esse fenomeno foi descoberto ha 300 anos (R. 
Hooke, Micrographi: 1665). Os tricomas podem ser responsaveis 
pela capta^ao de estimulos (tricomas sensitivos; por exemplo, na 
dioneia, Dionaea). Tricomas glandulares sao muito frequentes e 
quase sempre possuem uma celula terminal maior ou uma cabe^a 
multicelular (Figuras 3-14D, 3-28C, D e 8-18). 

Emergencias sao protuberancias cuja forma^ao tem 
participa^ao do tecido subepidermico. As emergencias 
correspondem muitas vezes - tambem na sua multiplici- 
dade estrutural e funcional - aos tricomas, podendo ser 
consideravelmente maiores. Por exemplo, os tricomas 


glandulares com frequencia sao representados por uma 
vilosidade glandular macroscopica, com fun^ao seme- 
lhante (Figura 3-31). A polpa dos frutos de Citrus e for- 
mada por emergencias “internas”, que crescem como du- 
tos secretores dentro dos ovarios. Os aculeos de rosas e 
amora sao emergencias e nao espinhos, correspondendo 
a orgaos foliares modificados (como Berberis , cactaceas) 
ou ramos curtos (como no abrunheiro Prunus spinosa e 
Pyracantha). 

3.2.2.2 Periderme 

O cambio suberoso (felogenio) e orientado no sentido 
periclinal, ou seja, paralelo a superficie do orgao, e forma 
uma camada delgada de celulas, com cloroplastos para o 
interior, denominada feloderme. Ela pode ser reconheci- 
da como a camada de tecido verde nos ramos do sabuguei- 
ro ou da faia, por exemplo, quando sao descascados. Para 
o lado externo, forma-se o tecido suberoso (felema). Todo 
o complexo desses tecidos - felogenio, feloderme e fele¬ 
ma - e chamado de periderme, tecido de revestimento 
secundario (Figura 3-17C). 

Muitas vezes, o felema e formado apenas por poucas camadas 
de celula (como a casca da batata e as manchas brancas nos ra¬ 
mos jovens de betulas). Em outros casos, os felogenios podem 
se manter ativos por um longo tempo e formar felema de mais 
de 10 centimetros. O exemplo mais conhecido, de grande im¬ 
portance economica, e o sobreiro (Quercus suber). Os caules de 
15 anos de idade dessa especie mediterranea sao descascados, ou 
seja, a periderme ja formada e retirada. Algumas camadas celula¬ 
res abaixo da superficie retirada formam um novo e ativo feloge¬ 
nio, que se mantem ativo por varios anos e fornece a corti^a. Tal 
procedimento se repete a cada 10 anos. Entre as plantas lenhosas, 
Eunonymus, assim como certas variedades de ulmeiro e bordos 
tambem tem uma pronunciada produ^ao de corti^a em ramos 
jovens (Figura 4-53A). Na faia, o felogenio permanece continua- 
mente ativo, de modo que uma estrutura suberosa uniforme e 
espessa se forma na parte externa de caules e ramos. 

A suberiza^ao de uma celula se da por meio da im- 
pregna^ao de uma camada de suberina (impermeavel a 
agua) na sacoderme (ver 2.2.7.6). Quando a forma^ao da 
parede celular termina, as celulas do felema morrem e se 
enchem de ar. Por isso, o felema e leve, elastico (com bol- 
sas de ar nas camaras) e um excelente isolante termico e de 
radia^ao. Pode ser utilizado comercialmente como isolan¬ 
te acustico. A colora^ao marrom da maioria das corti^as 
e resultado do armazenamento de tanino, que protege a 
planta contra a penetra^ao de parasitos (insetos, fungos). 

Camadas finas de suber ja reduzem muito mais a 
transpira^ao do que a epiderme cutinizada. Como os ou¬ 
tros tecidos de revestimento, o suber tampouco possui 
espa^os intercelulares. Esse fato nao e evidente durante 
o processo de forma^ao, pois o felogenio se forma como 
meristema secundario em um parenquima (por exemplo, 
no parenquima cortical de um caule), que e atravessado 
por um sistema continuo de espa^os intercelulares. Por 
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<4 Figura 3-14 Tricomas. A Tricomas unicelulares na face inferior da folha de amora (400x). B Tricomas higroscopicos na face inferior da fo- 
Iha de Dryas octopetala (350x). C Tricomas estrelados de Virola surinamensis (Myristicaceae), especie arborea da floresta pluvial; as celu- 
las epidermicas papilosas sao cobertas por cera, enquanto os tricomas nao apresentam cera epicuticular (285x). D Tricomas glandulares 
da drosera, Drosera capensis (65x). E Tricomas em forma de gancho de folhas de feijao; a palha de feijao era antigamente acrescentada 
no enchimento de colchoes para combater piolhos e percevejos (220x). F A agao de escalar tambem pode ser observada nas estruturas 
farpadas na superficie das sementes da lingua-de-cao, Cynoglossum officinale (Boraginaceae) (60x). Neste caso, nao se trata propriamen- 
te de tricomas, mas sim de emergencias, pois o tecido subepidermico tambem participa de sua formagao; formagoes semelhantes sao 
encontradas em outras plantas, mas tambem com a presenga de tricomas. G Tricomas escamiformes multicelulares e concentricos de 
Hippophae rhamnoides, que formam uma barreira para a transpiragao na epiderme (160x). H Coroa de tricomas nas folhas flutuantes da 
pteridofita aquatica Saivinia natans (50x). Os tricomas sao cobertos por cera epicuticular, razao pela qual tornam a area foliar impermeavel 
e, sob imersao, carregam bolhas de ar, permitindo que a folha retorne a superficie da agua. (Imagens de MEV: C-F, segundo W. Barthlott; 
G, segundo C. Grunfelder.) 


ocasiao da desdiferenciagao, no local do futuro felogenio, 
os espagos intercelulares sao fechados por meio do cresci- 
mento de certas celulas. As divisoes no felogenio uniestra- 
tificado ocorrem, exclusivamente, de modo que as novas 
paredes celulares ficam orientadas no sentido periclinal. A 
organizagao celular regular que pode ser reconhecida em 
corte transversal se baseia na divisao sincronica celular no 
felogenio. Por outro lado, em corte longitudinal tangen- 
cial, os contornos das celulas parenquimaticas originais 
ainda podem ser reconhecidos (Figura 3-16). 



Figura 3-15 Tricoma urticante da urtiga, Urtica dioica (A, 60x); B Ex- 
tremidade silicificada, com local de ruptura preestabelecido (400x). 
C Apos o rompimento da cabega, o liquido urticante e liberado 
(400x). (Segundo D. von Denffer.) 


A suberizagao total da superficie do caule invia- 
bilizaria por abafamento a sobrevivencia das outras 
celulas nas regioes mais internas do caule. Por isso, o 
tecido suberoso possui aberturas em certos locais (len- 
ticelas; do latim, lenticula - pequena lentilha; Figura 
3-17). Elas se formam a partir de celulas do felogenio, 
dispostas de maneira menos comp acta, ou seja, somen- 
te celulas mais arredondadas, permitindo a difusao de 
vapor d agua, oxigenio e C0 2 entre elas. As celulas das 
lenticelas, que em conjunto formam uma massa fari- 
nacea, tern suas superficies ocupadas densamente por 
pequenos cristais de cera e, portanto, nao sao permea- 
veis. Mesmo durante chuvas prolongadas, as lenticelas 
nao se enchem de agua, permanecendo abertas para as 
trocas gasosas. Nas rolhas de cortiga, as lenticelas pre- 


Figura 3-16 Tecido suberoso: cortiga, retirada do sobreiro, Quer- 
cus suber. Corte transversal a esquerda: fileiras de celulas do felo¬ 
genio sem espagos intercelulares; corte tangencial a direita: ainda 
sao reconheciveis os contornos das celulas do parenquima corti¬ 
cal que atuam como iniciais do felogenio (21 Ox). (MEV segundo C. 
Grunfelder.) 
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cisam estar orientadas transversalmente, senao as gar- 
rafas nao ficam vedadas. 

Muitas vezes se forma, em caules e ramos, um tecido de cica- 
triza^ao de natureza epidermica, cujas celulas (vivas) sao leve- 
mente suberizadas. Esse tecido se origina nas bases das folhas, 
apos a sua queda, ou apos a queda de frutos ou outro processo 
semelhante. A queda programada desses orgaos e precedida pela 
forma^ao de um tecido de separa^ao semelhante ao cambio (in¬ 
clusive com paredes celulares delgadas). 

3.2.2.3 Endoderme 

Onde as endodermes sao formadas - nas raizes, sempre; e 
em caules e folhas nao raro - ha uma distinqao clara dos 
tecidos internos e externos adjacentes. Isso se relaciona 
com a sua funqao especial, sendo nesse caso usada a endo¬ 
derme da raiz como exemplo: ela separa os tecidos condu- 
tores centrais, o cilindro central, do parenquima cortical 
circundante (Figuras 4-76 ate 4-78). 

Em estado inicial, as paredes radiais de cada celula da 
endoderme apresentam uma faixa permanente e quimi- 
camente modificadas. Essa regiao e denominada estria de 
Caspary em homenagem ao seu descobridor (EC, Figura 
3-18). Ela nao contem plasmodesmas. A membrana plas- 
matica adere firmemente a estria, da qual nao se desliga 
mesmo na plasmolise. A parede celular e incrustada com 
lignina e substancias lipofilicas na EC, alem de ser imper- 
meavel, caracteristica na qual se baseia a aqao fisiologica 
da EC e da endoderme: na zona de absorqao das raizes, o 
fluxo de agua e ions minerais nela dissolvidos podem se 
difundir ate a endoderme por meio das paredes celulares 
frouxas do parenquima cortical, ou seja, atraves de todos 
os apoplastos externamente a endoderme. A superficie to¬ 
tal de todas as celulas do parenquima cortical representa 
uma enorme regiao de absorqao. O caminho de difusao 
extracelular e apoplastico e bloqueado na endoderme pela 
EC. Portanto, agua e ions so podem chegar ao cilindro 
central via simplasto (Figura 5-20). A especificidade dos 
transportadores/canais ao nivel de membrana se encarre- 
ga da seleqao de ions a serem absorvidos. As celulas da en¬ 
doderme separam, de modo predominantemente ativo, os 
ions no cilindro central, onde sao conduzidos novamente 
no apoplasto - nos vasos (mortos) do cilindro central. A 
saida de agua e substancias minerais do cilindro central 
tambem e impedida pela endoderme. 


Figura 3-17 Lenticelas. A Ramos de dois anos de sabugueiro com 
lenticelas (1,7x). B Felema do tuberculo da batata com varias lenti¬ 
celas. C Histologia da periderme e lenticelas (120x). D Lenticelas de 
Akebia quinata (50x). E Celulas de preenchimento da mesma espe- 
cie cobertas por cera (1.640x). - e epiderme, p celulas de preenchi¬ 
mento, f felema, fg felogenio, c colenquima. (C segundo K. Magde- 
frau; D, E Fotografias de MEV segundo C. Neinhuis e W. Barthlott.) 


A situa^ao corresponde a verificada no epitelio e endotelio de 
animais superiores. A EC e analoga a jun^ao aderente (zonula 
occludens ), onde as membranas plasmaticas sao firmemente co- 
nectadas umas as outras por uma proteina de liga^ao. 

Um pouco distante da zona de absorqao, em regioes 
mais antigas da raiz, muitas vezes as paredes das celulas da 
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Figura 3-18 Endoderme e estrias de Caspary (EC). A, B Repre- 
sentagao espacial, (EC em azul) e um corte transversal, estados 
primario, secundario e terciario (uma celula de passagem). C, D. 
Endoderme da raiz (E) de Clivia nobilis em estado primario (350x). 
Cortes transversais da raiz; na parte inferior das figuras esta o sis- 
tema condutor (no interior da raiz). C Apos o tratamento com floro- 
glucina-acido cloridrico, as paredes celulares e partes de paredes 
(EC na parede radial da endoderme) lignificadas se tornaram es- 
curas. D Apos a coloragao com laranja de acridina, fluorescencia 
das paredes lignificadas. E Apos a retirada enzimatica de todas as 
paredes celulares e partes de paredes nao lignificadas de uma raiz 
de Clivia (vista longitudinalmente de fora), restam os elementos 
condutores do xilema e a EC da endoderme; a rede sem espagos 
de EC circunda os elementos do xilema (11 Ox). - E Endoderme, P 
Periciclo, F Floema, PC Parenquima cortical, X Elementos do xile¬ 
ma. (C, D Imagens de microscopia optica segundo I. Dorr; E segun- 
do L. Schreiber e R. Guggenheim.) 


endoderme sao suberizadas (estado “secundario” da en¬ 
doderme). Em consequencia de grandes depositos adicio- 
nais, ocorrem espessamentos de paredes, frequentemen- 
te assimetricos: neste caso, trata-se de uma endoderme 
“terciaria” (Figura 4-77B). As endodermes secundaria e 
terciaria possuem celulas de passagem junto aos polos do 
xilema, que permanecem no estado primario. 

3.2.3 Tecidos de sustenta 5 ao 


As plantas terrestres possuem celulas com paredes celu¬ 
lares resistentes e algumas rigidas (ver 2.2.7.4). Pequenas 
herbaceas e orgaos mais delicados de plantas maiores 
(como folhas, flores e frutos carnosos) devem sua limitada 
solidez a interagao de turgor e pressao de parede (turges- 
cencia), que se torna mais evidente quando elas murcham. 
As tensoes de tecidos, que dependem do crescimento in- 
terno dos orgaos contra a superficie, podem tambem con- 
tribuir para o estado enrijecido e firme das bagas. Esses 
orgaos herbaceos ou “carnosos” nao sao firmes, podendo 
ser deformados, esmagados e triturados. Em realidade, o 
grau de firmeza nao e suficiente para este tipo de plantas 
de locais mais secos e principalmente para plantas perenes 
e de maior porte. Os impactos de tensao e pressao, sofridos 
pelas raizes e caules de arvores durante uma tempestade, 
por exemplo, evidenciam o que o parenquima e o tecido 
de revestimento podem suportar. Nesse caso, tecidos de 
sustentagao especiais exercem essa fungao (estereoma; do 
grego, sterigein - suportar). Trata-se de um tecido denso, 
em parte morto, cujas paredes celulares exibem espessa- 
mento localizado, em geral, pela deposigao de camadas de 
paredes especiais ricas em celulose. Por meio da incrus- 
tagao - na maioria das vezes, lignificagao - essas paredes 
celulares podem se tornar rigidas e resistentes a pressao. 
Essa possibilidade e observada em frutos e sementes (no- 
zes, drupas). 

O colenquima (do grego, kolla = cola) e o tecido de 
sustentagao de partes vegetais herbaceas e em crescimen¬ 
to. As celulas prosenquimaticas sao vivas e capazes de 
crescer e ate se dividir. Os espessamentos das paredes se 
limitam a certas zonas, aos cantos das celulas nos colen- 
quimas angulares (Figura 3-19), nas paredes longitudinals 
(na maioria das vezes, periclinais) nos colenquimas lami- 
nares. Os espessamentos de parede consistem de lamela da 
parede primaria com celulose e pectina alternadamente. 
Sua firmeza e somente moderada, uma vez que nao ocorre 
a lignificagao dessas celulas. 

O esclerenquima (do grego, skleros = duro) e um te¬ 
cido morto de celulas com paredes celulares espessas e lu- 
mes estreitos, que ocorrem apenas em partes ja totalmente 
formadas das plantas. Existem duas formas: as fibras de 
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Figura 3-19 Colenquima angular do caule da urtiga-morta branca 
(Lamium album) em corte transversal; as areas Claras sao as paredes 
espessadas (420x). (Imagem de microscopio optico segundo I. Dorn.) 


esclerenquima prosenquimaticas e esclereides (entre as 
quais, celulas petreas). 

Conjuntos de celulas petreas (Figura 2-74B) tem 
fungoes de protegao e sustentagao. Suas espessas paredes 
secundarias, acentuadamente estratificadas e atravessadas 
por pontoagoes ramificadas, sao lignificadas. As esclerei¬ 
des sao encontradas nas cascas duras de diversos frutos e 
nos tecidos corticais de plantas lenhosas. 

Muitas sao as fungoes das fibras esclerenquimaticas 
(Figura 3-20). Em locais sujeitos a tensao, as fibras habi- 
tualmente nao se lignificam (fibras moles), enquanto, em 
locais com impacto de pressao adicional, fibras duras lig¬ 
nificadas se formam. As fibras esclerenquimaticas sao en¬ 
contradas principalmente nos caules e tambem em gran- 
des folhas de monocotiledoneas. Elas tem de 1 a 2 mm de 
comprimento. 

Certas plantas contem fibras mais longas, de valor 
economico. Essas fibras, principalmente as do floema, sao 
utilizadas desde epocas remotas para a produgao de teci¬ 
dos, barbante e cordas. As fibras vegetais mais importantes 
sao extraidas do linho ( Linum , comprimento da fibra ate 7 
cm), canhamo (Cannabis), rami (. Boehmeria , com celulas 
fibrosas de mais de 50 cm de comprimento) e a juta (de 
Cor chorus). O sisal (de agaves) e abaca (de Musa textilis) 
sao fibras das folhas. 

O comprimento das fibras esclerenquimaticas sem- 
pre supera as dimensoes das celulas de tecido vizinho. 
Celulas fibrosas jovens apresentam um apice de cres- 
cimento, e esse apice se desloca entre as outras celulas 
(crescimento intrusivo). Com isso, as zonas de contato 
entre as fibras e suas novas celulas vizinhas se mantem 
(crescimento por interposigao). Nesse caso, podem se 
formar plasmodemas secundarios e, finalmente, ponto¬ 
agoes. Por causa da textura paralela das paredes secun¬ 
darias de fibras, as pontoagoes tem a forma de fenda. 
Elas possibilitam reconhecer a diregao do deposito de 



Figura 3-20 Fibras esclerenquimaticas. A Corte transversal atra- 
ves do cordao de fibras na folha do canhamo da Nova Zelandia 
(Phormium tenax) (360x). B, C Formaqao de uma fibra lenhosa de 
robinia a partir de uma inicial cambial (B) atraves do crescimento 
dos apices em ambos os lados, sendo que as extremidades celu- 
lares redeslocam entre as celulas vizinhas (interposigao) (150x). D 
Fibrotraquefdes na madeira do pinheiro com textura helicoidal das 
paredes secundarias (380x). (A segundo FI. Fitting; B, C segundo 
Eames e McDaniels.) 


microfibrilas de celulose. Ja que a maioria das fibras es¬ 
clerenquimaticas exibem uma textura helicoidal (e, des- 
se modo, ganham elasticidade), as pontoagoes em fenda 
se dispoem diagonalmente em relagao ao eixo das fibras 
(Figura 3-20D). 

Nao somente as fibras, mas tambem as partes lenhosas 
do sistema vascular sao responsaveis pela estabilidade dos 
caules, folhas e raizes. A rigidez dos caules, ramos velhos 
e raizes baseia-se no seu corpo lenhoso. Entre traqueides 
- elementos condutores verdadeiros da parte lenhosa - e 
fibras ha diversas formas de transigao (fibrotraqueides, Fi- 
guras 3-20D e 4-47E). 

A organizagao dos tecidos de sustentagao tem um 
significado decisivo para a biomecanica de orgaos ve¬ 
getais e de toda planta (Figura 3-21), o que e nitido em 
eixos caulinares eretos. Para as plantas, o impacto do do- 
bramento pode atingir proporgoes criticas mesmo com 
ventos de velocidades baixas. A rigidez a dobra de um 
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Figura 3-21 Organizagao funcional dos elementos de sustentagao. A, B Exigencia de uma viga durante a flexao: dilatagao do lado convexo, 
pressao do concavo; a “fibra neutra” e arqueada, mas nao experimenta qualquer mudanga no seu comprimento. Aumento na resistencia a 
flexao e alcangado principalmente pela estabilidade dos lados externos concavos e convexos. C-E Cortes transversals esquematicos com 
diferentes deposigoes do tecido de sustentagao (preto) em partes iguais da superficie (11,1%) da area total do corte transversal: C regiao 
central, por exemplo, o cilindro central na raiz; D regiao mediana, como, por exemplo, o anel de esclerenquima com sistema condutor em ra- 
mos de eudicotiledoneas; E regiao periferica, por exemplo, talo de gramineas; ja que o tecido de sustentagao e aproximadamente lOOx mais 
rfgido do que o tecido parenquimatico, a proporgao da resistencia a flexao com o uso do mesmo tipo de material e de 1:2, 5:8. F Desenho de 
composigao de chamines de industria com pouco material, limitado ao reforgo sobre 16 chapas de ago. G Em comparagao, corte transversal 
de urn ramo do junco de Trichophorum cespitosum. H, I Amieiro (Alnusglutinosa), ramo de urn ano (H, o 4mm) com grande porgao de medula 
e cortex (pontilhado), e facilmente dobravel; urn ramo de oito anos (I, 0 37mm) e reforgado por uma grande parte lenhosa. K, L Em lianas 
(como exemplo, Aristolochia macrophylla) observa-se uma grande diferenga no desenvolvimento: ramos jovens (K, ramo de urn ano, 5mm 0 ) 
sao rfgidos gragas a presenga de colenquima periferico e, logo abaixo, de urn anel fechado de esclerenquima (preto), enquanto ramos mais 
velhos (L, 14 anos, 0 30mm) sao corpos lenhosos mais flexfveis devido a fragmentagao do tecido de sustentagao periferico e a formagao 
de urn corpo lenhoso menos compacto com raios largos e vasos de grande calibre. (F, G segundo de W. Rasdorski, H-L segundo T. Speck.) 


ramo vegetal e tanto maior quanto mais periferico es- 
tiver o tecido (cuja resistencia as forgas de dobra - mo¬ 
dulo de elasticidade na dobra) e quanto mais unidos os 
tecidos estiverem entre si (modo de estabelecimento da 
ligagao). Os processos evolutivos de selegao visam a oti- 
mizagao funcional com o maximo de economia. Dessa 
forma, as estruturas cilindricas ocas dos eixos dos orgaos 
parecem especialmente favoraveis. Elas estao presentes 
principalmente em talos de gramineas, que possuem 
uma razao entre comprimento/diametro de ate 500:1, 
pertencendo a uma das construgoes naturais mais no- 
taveis. Alem disso, os eixos cilindros ocos sao realizados 
apenas em herbaceas pequenas, pois existe o perigo de 
dobra (evitado pelas gramineas com a presenga de mui- 
tos entrenos), tornando inviavel a maior ramificagao (ta¬ 
los de gramineas - exceto no escapo de inflorescencias 
- nao sao ramificados). Alem disso, a capacidade de ab- 
sorgao de energia, que e importante principalmente para 
as arvores e tambem para a regiao central dos ramos, 
seria apenas baixa. Em caules de arvores, mostrou-se 
que nas regioes perifericas ha uma tensao, compensada 
por uma pressao na regiao central do caule. Com isso, a 
menor resistencia a pressao da madeira, em comparagao 
com a resistencia a tensao, e equilibrada - o que seria 
possivel em ramos com cilindros ocos so em quantidade 
limitada. Em lianas, cujos ramos velhos nao sao rigidos 
e necessitam ser flexiveis, a proporgao de tecido rigido 


na periferia do ramo diminui durante o seu crescimento 
em espessura. Em raizes, onde isso nao depende da re¬ 
sistencia a torgao, mas da resistencia a tensao, e realizado 
o modo de estabelecimento de cabos - todos elementos 
consolidados reunidos em um cilindro central, circun- 
dado por parenquima (Figura 4-76). 

Solugoes de problemas durante o processo evolutivo 
dos organismos tambem podem ser aplicadas a tecnologia 
(bionica). De fato, sugestoes importantes podem ser obti- 
das dessa maneira. De qualquer modo, deve-se considerar 
que as construgoes biologicas em geral sao otimizadas es- 
truturalmente, enquanto as elaboragoes tecnicas sao oti¬ 
mizadas materialmente. 

3.2.4 Tecidos condutores 


Para deslocar substancias dissolvidas no organismo, em di- 
mensoes celulares microscopicas, e suficiente a difusao de- 
pendente do movimento termico das particulas dissolvidas. A 
eficiencia da difusao, no entanto, diminui com o quadrado do 
alongamento da difusao (ver 5.3.1.1 e 5.3.1.2). Ja entre as gran- 
des celulas, como tricomas de raizes, celulas internodais de 
Characeae (Figuras 10-124 e 10-125A) e outras semelhantes, 
a difusao sozinha nao e mais suficiente, sendo complementada 
pela corrente protoplasmatica. Em organismos pluricelulares, 
plantas e animais, formam-se sistemas condutores especia- 
lizados nos quais sao mantidos fluxos de massa convectivos. 
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Enquanto nos animais o fluxo se processa em espagos inter- 
celulares (cavidades do corpo, veias e arterias), nas plantas su- 
periores sao formadas celulas especiais, nas quais os liquidos 
sao transportados. Tais celulas extremamente diferenciadas 
compoem o sistema condutor. Nas folhas, tais feixes conduto- 
res sao vistos a olho nu como nervuras. Nas raizes, o sistema 
condutor se concentra no cilindro central. 

Ha dois tipos diferentes de tecidos em todos os or- 
gaos condutores: no floema (do grego, phloios = liber, 
casca viva; leptoma, do grego, leptos = fino, delicado), 
celulas vivas, mas sem nucleo (elementos crivados), com 
paredes delgadas e nao lignificadas, atuam no transporte 
de compostos organicos por longas distancias. No xi- 
lema (do grego, xylon = lenha, madeira; hadroma, do 
grego, hadros - forte, duro), a agua flui com ions inor- 
ganicos provenientes das zonas de absorgao das raizes 
atraves de celulas em tubos mortos e vazios com paredes 
duras e lignificadas; a agua chega ate as folhas (e outros 
orgaos aereos), onde e liberada por transpiragao ou gu- 
tagao (corrente transpiratoria, ver 5.3.5). Tanto no floe¬ 
ma como no xilema, as celulas sao prosenquimaticas e, 
no sistema condutor, orientadas no sentido longitudinal. 
Com isso, sao formadas fileiras de celulas longitudinals 
como vias condutoras. 


3.2.4.1 Floema 

As Figuras 3-22 e 3-23 mostram as diferentes formas dos 
elementos condutores do floema. As celulas crivadas sao 
evolutivamente primitivas e limitadas na sua eficiencia de 
transporte. Elas apresentam lumen estreito e extremidades 
agudas, que se ajustam as extremidades das celulas vizinhas 
do conjunto. Essas paredes (no contato longitudinal com ou- 
tras celulas crivadas, sao consideradas paredes laterals) sao 
atravessadas por plasmodesmas ampliados, aqui denomina- 
dos poros. Esses poros sao agrupados em areas crivadas cuja 
aparencia deu origem a nomenclatura utilizada. Em varias 
angiospermas, esse sistema condutor mais primitivo evoluiu 
para um sistema de tubos crivados continuos, formado por 
celulas alongadas com diametro maior e paredes crivadas 
obliquas ou transversals: os chamados elementos de tubo 
crivado. Nas formas mais desenvolvidas de floema, como 
em lianas, as paredes terminals transversals correspondem a 
uma placa crivada com poros especialmente grandes. 

As celulas crivadas e os elementos de tubo crivados 
content protoplastos vivos com poucas mitocondrias e 
plastidios com reservas de amido ou proteina. Nucleos, 
tonoplastos, dictiossomos e ribossomos desagregam bem 
cedo, enquanto o citoplasma e os vacuolos se misturam 
(uma das poucas excegoes para a regra da compartimen- 



Figura 3-22 Elementos crivados. Em uma perspectiva evolutiva, as caracteristicas mais primitivas sao as de celulas prosenquimaticas sem 
uma estrutura especial de parede (por exemplo Rhynia, A). Em Lycopodiaceae, ocorre a formagao de uma area crivada primitiva (B) e, seguin- 
do a filogenia, a formagao de celulas crivadas com areas crivadas (por exemplo, em Solanaceae, C), ate finalmente a ocorrencia de placas 
crivadas com poros (por exemplo, em Cucurbitaceae, D). E Cucurbita pepo. Tubo crivado em corte transversal, com placa crivada e celula 
companheira g (600x). F-L Desenvolvimento de um elemento de tubo crivado e celula companheira na fava (Vicia faba ) (F divisao desigual; 
l-L desagregagao do nucleo e do tonoplasto do elemento de tubo crivado). (A-D segundo W. Zimmermann; E segundo H. Fitting; F-L segundo 
A. Resch.) 
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taliza^ao). O reticulo endoplasmatico se transforma em 
um reticulo de elementos crivados, constituido de tubulos 
ramificados e cisternas lisas e empilhadas. Os filamentos 
ou tubulos de proteina P sao componentes caracteristicos 
dos elementos crivados maduros (P deriva de phloem). 



Figura 3-23 Elementos de tubo crivado com celulas companhei- 
ras e parenquima floematico, em Passiflora coerulea. Esquerda: 
placa crivada composta com cinco areas crivadas (750x). (Segundo 
R. Kollman.) 


Como celulas sem nucleo e delicadas, os elementos cri¬ 
vados tern vida curta e geralmente colabam no final de 
um periodo de vegeta^ao, sendo substituidos por novos 
em plantas perenes. Por outro lado, em monocotiledoneas 
perenes, como palmeiras, eles podem sobreviver por anos. 
Como os plasmodemas, quando dormentes, os poros tam- 
bem podem se fechar atraves da deposi^ao de calose. Em 
tubos crivados de dicotiledoneas e algumas monocotile¬ 
doneas, cortados ou danificados, encontram-se poros obs- 
truidos por proteina P ou por fragmentos de plastidios. 

Em angiospermas, cada elemento de tubo crivado e 
acompanhado por uma celula companheira (raramente va- 
rias) pequena com nucleo e rica em mitocondrias, (Figura 
3-23). Essas celulas estao ligadas aos elementos de tubo cri¬ 
vado por diversos plasmodesmas, por meio dos quais elas 
mantem o metabolismo dos elementos condutores sem 
nucleos. Assim, a proteina P (assim a PP1, 80-120 kDa, for- 
madora de filamentos, bem como a pequena proteina PP2 
acompanhante) e sintetizada nas celulas companheiras e 
transportada imediatamente para os elementos de tubo 
crivado, onde se formam os corpos PP, que se decompoem 
em filamentos individuals. A segunda fun^ao principal das 
celulas companheiras e o controle do carregamento e des- 
carregamento dos tubos crivados. Destacam-se tambem 
algumas caracteristicas estruturais especiais: forma^ao de 
diversos plasmodemas para as celulas companheiras (tipo 
simplastico, principalmente em plantas tropicais e subtro¬ 
pical), ou a superficie das celulas e aumentada por meio 
de labirintos de paredes (Figura 3-27, tipo apoplastico, em 
plantas de zonas temperadas e mais frias). 

Nas angiospermas, os elementos de tubo crivado e o 
complexo de celulas companheiras se originam a partir 
da divisao desigual de uma celula-mae. As celulas criva¬ 
das de gimnospermas e pteridofitas nao possuem celulas 
companheiras. Apesar disso, essas plantas possuem celulas 
parenquimaticas ricas em proteinas, conectadas as celulas 
crivadas de maneira semelhante ao vinculo entre celulas 
companheiras e elementos de tubo crivado, embora elas 
nao se formem a partir da mesma celula-mae. Estas ce¬ 
lulas sao chamadas de celulas albuminosas ou celulas de 
Strasburger. 

3.2.4.2 Xilema 

A corrente transpiratoria (ver 5.3.5) se movimenta por 
meio de celulas tubulares, cujos protoplastos morrem 
quando elas se tornam funcionalmente aptas e desapa- 
recem por autodegenera^ao (autolise) - um exemplo 
classico de morte celular programada (apoptose) em 
plantas. Somente as paredes celulares lignificadas atra- 
vessadas por pontoa^oes permanecem. Ha duas formas 
de elementos traqueais que transportam agua: traqueides 
e elementos de vaso. As traqueides sao celulas solitarias, 
alongadas e com lumen estreito. Suas paredes terminals 
sao agudas e, ricas em pontoa^oes, por meio das quais se 
ligam longitudinalmente as traqueides vizinhas (Figura 
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2-7C-F). A resistencia da corrente em fileiras de celulas 
traqueais e relativamente alta. Essa resistencia e menor 
nos elementos de vaso (mais curtos e com lumen mais 
amplo), cujas paredes terminais sao fortemente rompi- 
das ou ate mesmo totalmente removidas (Figura 3-24). 
O maior diametro dos vasos (60 ate 700 pan) - sao reco- 



Figura 3-24 Vasos. A-D Desenvolvimento de um vaso composto por 
celulas enfileiradas pelo aumento dessas celulas (poliploidizagao, va- 
cuolizagao), formagao de espessamentos lignificados de parede, dis- 
solugao das paredes transversals e morte dos protoplastos (150x). 
E Dependendo do tipo de espessamento de parede, distinguem-se 
vasos reticulados (esquerda) e helicoidais (direita); corte longitudinal 
em vasos da abobora (360x). F Poros largos (placas de perfuragao 
simples) entre os elementos de vaso; vasos com pontoagoes na le- 
nha do sabugueiro (Sambucus nigra) (500x). G. Placa de perfuragao 
escalariforme, em parede obliqua de vaso reticulado da madeira de 
betula (1.300x). (A-D segundo E.W. Sinnott; E imagem de MEV se- 
gundo W. Barthlott; G imagem de MEV segundo S. Gombert.) 


nheciveis a olho nu como “poros da madeira” - depende 
do crescimento em largura dos elementos de vasos jovens 
por poliploidizagao dos seus nucleos, antes que suas pa¬ 
redes percam a capacidade de crescimento devido ao es¬ 
pessamento secundario. 

A lignificagao das paredes de traqueides e elementos de vaso 
evitam o colapso dessas celulas tubulares, que sao submetidas a 
uma grande pressao por ocasiao de transpiragao intensa. Quan- 
do um caule e cortado, o are sugado para os vasos. Como os 
elementos de vaso helicoidais sao semelhantes estruturalmente 
a traqueia de insetos, que transporta ar, adota-se erroneamen- 
te para plantas o termo “traqueia” com significado de vaso (M. 
Malpighi, 1628-94, cofundador da anatomia vegetal; do grego, 
trachelos = tub os de ar). 

Em briofitas, as vias condutoras de agua nos pequenos 
ramos sao extremamente simples, consistindo em faixas de 
celulas vazias, alongadas com paredes celulares espessadas 
(hidroides). Em samambaias e gimnospermas, predominam 
as traqueides, com maior diametro, e a resistencia a corren¬ 
te e diminuida pela posigao obliqua e pontoagoes das pare¬ 
des terminais. A separagao entre fungao de sustentagao e de 
condugao so pode ser observada mais tarde no processo evo- 
lutivo. Ainda nas gimnospermas, formam-se principalmente 
traqueides nos caules. Elementos de vaso se desenvolveram in- 
dependentemente varias vezes durante a evolugao, aparecendo 
isoladamente em samambaias e gimnospermas, mas de manei- 
ra mais expressiva nas angiospermas. Nas angiospermas, eles 
tern fungao somente de condugao, e a sustentagao e exercida 
pelos tecidos especificos compostos de fibras (fibras librifor- 
mes). Apesar disso, na madeira de angiospermas ainda podem 
ser encontradas traqueides ao lado dos elementos de vaso, e, ao 
longo do desenvolvimento ontogenetico do sistema vascular, 
a evolugao filogenetica e repetida. Lianas possuem vasos bem 
desenvolvidos com consideravel capacidade para o transporte 
de agua. Seus vasos tern grandes diametros e comprimentos 
de ate 10 m, com todas as paredes transversals eliminadas, 
enquanto em intervalos regulares de alguns centimetros ate 1 
m, paredes transversals isoladas permanecem, provavelmente 
para evitar a embolia gasosa. A grande capacidade de trans¬ 
porte dos tecidos condutores de lianas explica-se pelo fato de 
que, embora nao precisem de ramos de apoio (para isso utili- 
zam muros, pedras ou plantas de suporte), elas ainda precisam 
transportar agua ate sua copa. 

3.2.4.3 Feixes vasculares 

Em raizes, caules e folhas, a condugao se concentra no 
sistema vascular. O sistema condutor muitas vezes e 
acompanhado de fibras e rodeado pela endoderme. Os 
feixes vasculares formam uma rede no caule e folhas, 
enquanto na raiz, o sistema condutor concentra-se no 
cilindro central. De acordo com a disposigao do floema 
e xilema, os feixes podem ser classificados como concen- 
tricos e colaterais (Figura 3-25). Os feixes concentricos 
com xilema voltado para dentro sao encontrados nas 
pteridofitas e aqueles com xilema voltado para fora, em 
caules subterraneos e ramos de monocotiledoneas. O 
feixe colateral e o tipo mais frequente (em cavalinhas, 
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gimnospermas e angiospermas, Figura 3-26; do latim, 
collateralis = lado a lado). Nos caules, o xilema se encon- 
tra sempre para dentro, enquanto em folhas na posigio 
horizontal, ele esta voltado para a face superior da epi- 
derme. Os feixes bicolaterais sao formas especiais, com 
duas partes de floema; esses feixes podem ser encontra- 
dos, por exemplo, em Cucurbitaceae e Solanaceae. Quan- 
do o xilema e o floema estao diretamente em contato, 
fala-se em feixes vasculares fechados (Figura 3-26A). 
Eles consistem integralmente em tecidos permanentes. 
Esse tipo de feixe e caracteristico de monocotiledoneas, 
o que tern consequencias importantes para o crescimento 
dessas plantas (Quadro 4-2). Os feixes de gimnospermas 
e dicotiledoneas, na maioria, sao abertos, ou seja, entre o 
floema e o xilema ha um meristema, denominado cam- 
bio fascicular (do latim, fasciculus = feixe pequeno). Em 
corte transversal, destaca-se a organiza^ao regular de ce- 
lulas com paredes finas (Figura 3-26B, C). Esse cambio 
tern um papel fundamental no crescimento secundario 
em espessura dos caules. 

Na forma^ao de feixes colaterais, em geral, o floema ocupa a 
parte externa, e o xilema, a parte interna do feixe. Por isso, os 
elementos condutores mais antigos do xilema (comparativamen- 
te, o xilema primario menos diferenciado, mais precisamente 
seu protoxilema) sao encontrados mais internamente. Por outro 
lado, o floema primario (em especial seu protofloema) ocupa 



Figura 3-25 Tipos de feixes vasculares. Distribuigao de xilema 
(azul), floema (verde) e cambio (branco) em cortes transversais. A 
Feixe vascular concentrico, com xilema inferno (feixe “hadrocen- 
trico” ou “perifloematico”). B 0 mesmo tipo com xilema externo 
(feixe “leptocentrico” ou “perixilematico”). C Feixe vascular actino- 
morfo, com xilema inferno e - como mostrado neste caso - quatro 
polos de xilema (padrao tetrarco), encontrado no cilindro central 
de raizes; na metade a esquerda tipo “fechado” (monocotiledone¬ 
as), a direita, “aberto” (magnolideas e dicotiledoneas). D-F Feixes 
vasculares colaterais. D Fechado (monocotiledoneas); E Aberto 
(maioria das dicotiledoneas); F Aberto-bicolateral (por exemplo, na 
abobora). 


posi^ao mais externa. Os tecidos condutores do metaxilema e 
metafloema, formados mais tarde, estao voltados para a parte 
mediana do feixe ou para o cambio fascicular. 

3.2.5 Tecidos e celulas glandulares 


Celulas glandulares produzem certas substancias (secre- 
gio; do latim, secernere = secretar, eliminar), que sao libe- 
radas para fora. Em outros casos, restos metabolicos, subs¬ 
tancias inuteis e substancias toxicas sao secretados como 
excretas (ver 5.17). As secre^oes sao substancias uteis para 
quern a produz, enquanto as excretas podem causar da- 
nos, quando nao eliminadas. As secretes sao produzidas 
no citoplasma das celulas glandulares, onde, o reticulo en- 
doplasmatico e/ou o complexo de Golgi apresentam-se al- 
tamente desenvolvidos. Os nucleos das celulas glandulares 
sao comparativamente grandes. Por outro lado, os vacuo- 
los sao pouco desenvolvidos, exceto quando servem de de- 
posito para secre^oes ou excretas. Os produtos das celulas 
glandulares se acumulam em locais nao plasmaticos, entre 
os quais destacam-se, os vacuolos (secretes intracelula- 
res, assim como excretes: “celulas secretoras”, como, por 
exemplo, latidferos e idioblastos de oxalato, ver adiante). 
Com frequencia, a secre^ao e excregro sao liberadas nos 
apoplastos, o que e facilitado pelos expressivos aumentos 
de superficie (Figura 3-27). Com isso, e possivel o armaze- 
namento no interior das plantas (em depositos de secregro 
ou canais resiniferos) ou a libera^ao para o ambiente (nec¬ 
tar, substancias aromaticas). 

As celulas glandulares aparecem nas plantas diversas 
vezes isoladas; mais raramente, se encontram reunidas 
em varias celulas formando um tecido glandular (Figuras 
3-28 e 3-30). Glandulas corporais grandes, comparaveis as 
dos animais, nao aparecem nas plantas. Por outro lado, a 
diversidade funcional das glandulas das plantas reflete a 
imensa amplitude do metabolismo secundario nas plan¬ 
tas, o que e consequencia da organiza^ao aberta do corpo 
vegetal. A multiplicidade de secretes e excretes corres- 
ponde a multiplicidade de fun^oes as quais elas servem. 
Alguns exemplos importantes: 

• Prote^ao da planta: muitas secre^oes sao venenosas 
(alcaloides, glicosideos cianogeneticos), tern gosto 
amargo ou agem como alergenos. O crescimento de 
fungos e bloqueado por compostos fenolicos terpenos; 
os animais predadores sao repelidos ou afetados no 
metabolismo e desenvolvimento (ver 5.15 e 8.4.1). Pela 
agio do latex, borracha e resinas, as lesoes podem ser 
desinfetadas e rapidamente fechadas. 

• Atra^ao animal: oleos volateis, entre outras substan¬ 
cias aromaticas - geralmente produzidos em tecidos 
glandulares especiais de osmoforos - tern fungro de 
atra^ao animal para poliniza^ao e dispersao de se- 
mentes. Os nectarios recompensam animais, que sao 
uteis para as plantas. Os nectarios sao na maioria das 
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Figura 3-26 Feixes vasculares colaterais. A Corte transversal em feixe colateral fechado de milho, Zea mays ; o anel de um elemento de pro- 
toxilema se encontra em uma lacuna do parenquima xilematico, rompido pelo crescimento em alongamento do orgao (comparar com Figura 
4-42). B Corte transversal em um feixe colateral aberto do ranunculo, Ranunculus repens . C Imagem em 3D de um feixe colateral aberto 
(todos ca. 200x). (A,B segundo D. von Denffer; C segundo K. Magdefrau.) 
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Figura 3-27 Protuberancias de parede e labirinto apical de celulas 
de nectarios. Para varias celulas glandulares, e tipico o aumento 
da superficie na regiao, onde ocorre a secregao de substancias. A 
Labirinto de parede de um nectario no calice de Gasteria; da parede 
celular apical, onde ocorre a eliminagao da secregao, estendem-se 
diversas protuberancias da parede quase ate o vacuolo. No labirinto 
da parede, mitocondrias, que fornecem energia para os processos 
de transporte ativo. De maneira semelhante, as celulas de transfe¬ 
rence tambem aumentam a superficie da membrana celular atra- 
ves dos labirintos de parede. B Regiao apical de um nectario de 
Asclepias curassavica com varias invaginagoes da membrana celu¬ 
lar, evidenciadas mediante tecnica de contraste dos carboidratos da 
secregao (1 pirn). - M mitocondrias, V Vacuolos, PC Parede celular, 
PP Protuberancia da parede. (Microscopia eletronica segundo E. 
Schnepf e P. Christ.) 


vezes localizados nas flores, mas tambem existem 
nectarios extraflorais. Sua secregao contendo aguca- 
res alimenta, por exemplo, insetos (cupins e formigas, 
entre outros) inimigos biologicos de outros insetos 
que podem danificar as plantas. Em alguns animais 
insetivoros (ver Quadro 4-3; 8.1.2), os predadores 
sao atraidos e presos por uma secregao mucilaginosa 
e, finalmente, pela agao de produtos de glandulas di- 
gestorias, sao quimicamente degradados e se tornam 
acessiveis a absorgao osmotica. 

• Celulas especializadas em eliminagao ou tecido glan¬ 
dular responsaveis pela excregao. O exemplo mais 
conhecido sao as celulas de oxalato, que retiram o ex- 
cesso de calcio do metabolismo e acumulam nos seus 
vacuolos como cristais de oxalato de calcio (Figura 
2-60). Plantas de locais com grande salinidade, como, 
por exemplo, o litoral, possuem - como as aves ma- 
rinhas - glandulas de sal para a eliminagao ativa do 
excesso de sal. 



Figura 3-28 Tecido glandular e tricomas glandulares. A, B Latici- 
feros articulados da raiz-preta, Scorzonera purpurea, em cortes 
longitudinal e transversal de raiz (25x). C Tricomas glandulares 
do pecfolo da folha da primula, Primula obconica\ eczemas podem 
ser causados pela secregao acumulada entre a parede celular e a 
cuticula (80x). D Tricoma glandular de Uncarina (Pedaliaceae) com 
cabegas de quatro celulas (250x). (C segundo D. von Denffer; D Fo- 
tografia de MEV segundo W. Barthlott.) 


• Uma situagao limite da fungao glandular e alcangada 
quando acontece uma intensa continuidade de trans¬ 
porte de substancias produzidas pela propria planta. 
Celulas desse tipo sao frequentes em tecidos de reves- 
timento: celulas de passagem da endoderme (Figuras 
3-18B e 4-77B), celulas de transference em bainhas 
de feixes e epitema (tecido subepidermico, pobre em 
clorofila, que serve a gutagao); no floema de tecido 
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condutor de angiospermas, as celulas companheiras 
tern essa fun^ao. Essas celulas produzem substancias 
transportadas unidirecionalmente (geralmente nao 
para si) e se distinguem, assim, das celulas glandulares 
(compare tambem com as glandulas de sal anterior- 
mente mencionadas). Elas possuem, porem, carac- 
teristicas citologicas de celulas glandulares (nucleos 
grandes, citoplasma denso e aumento da superficie 
devido a protuberancias da parede). 

Alguns exemplos da diversidade de estruturas glandu¬ 
lares e suas fun^oes nas plantas foram selecionados e serao 
discutidos a seguir. 

3.2.5.1 Laticfferos 

Algumas plantas liberam latex quando danificadas. Exem¬ 
plos conhecidos sao as plantas do genero Euphorbia, 
dente-de-leao, falsa-seringueira, quelidonio e papoula. O 
latex corresponde ao suco celular ou plasma com baixa 
viscosidade de sistemas de canais ramificados no corpo 
vegetal. Esses sistemas sao compostos de celulas secretoras 
tipicas, geralmente grandes. Suas incomuns dimensoes se 
baseiam na presen^a de muitos nucleos de celulas gigan- 
tes, que atravessam o parenquima como laticiferos nao 
articulados. Esses laticiferos - que podem ter varios me¬ 
tros de comprimento, situando-se entre as maiores celulas 
- sao encontrados em muitas euforbias, na espirradeira e 
na falsa-seringueira. Os laticiferos articulados, por outro 
lado, sao sincicios: eles se formam pela fusao celular de¬ 
vido a decomposi^ao das paredes transversais originais. 
Laticiferos desse tipo sao encontrados em especies de Pa- 
paveraceae ( Chelidonium , com latex amarelado, Papaver 
somniferum, como materia-prima do opio, uma mistura 
de alcaloides contendo morfina), bem como em Asterace- 
ae ( Taraxum, Scorzonera , Figura 3-28A, B; alface, Lactuca , 
cujo nome se deve a presen^a do latex: do latim, lac = leite) 
e muitas especies de Euphorbiaceae (seringueira, Hevea 
brasiliensis ). 

3.2.5.2 Canais resinfferos e cavidades secretoras 

Enquanto os laticiferos acumulam latex, a resina assim 
como o balsamo sao descritos como uma mistura viscosa 
de tempenos (oleos volateis) que se acumulam em espa^os 
intercelulares esquizogenos (Figura 3-29). Esses canais re- 
siniferos sao revestidos por um epitelio glandular. Como 
nos laticiferos, os canais resiniferos tambem sao compos¬ 
tos por um sistema de ductos alongados e ramificados, 
que extravasam quando lesados. Em contato com o ar, a 
resina coagula como um vedante desinfetante. 

Os canais resiniferos sao comuns entre as coniferas. A 
resina de algumas especies e utilizada comercialmente (te- 
rebintina, assim como oleo de terebintina; balsamo-do-ca- 
nada). O ambar e resina fossilizada. Ja nas angiospermas, a 
produ^ao de resina e mais rara. 



Figura 3-29 Canais resiniferos. A, B Origem esquizogena de um 
canal resinifero com epitelio glandular com grandes nucleos, na 
madeira do pinheiro (250x). C Canal resinifero de uma acfcula de pi- 
nheiro; o epitelio glandular e separado do mesofilo por uma bainha 
de tecido (todos 250x). (A, B segundo W.H.Brown.) 

Os oleos volateis sao produzidos pela maioria das 
plantas superiores. Em geral, ou a produ^ao e limitada, 
ou as secre^oes efemeras sao eliminadas tao rapidamente 
que nao se formam quaisquer estruturas armazenadoras 
especiais. Assim, muitas petalas contem no citoplasma de 
suas celulas epidermicas e do mesofilo goticulas de oleos 
essenciais, que de acordo com a temperatura evaporam 
(os perfumes das flores de rosas, violetas, jasmim). Em 
algumas especies, no entanto, ocorre o armazenamento 



C D E 


Figura 3-30 Cavidades secretoras de oleos. A, C Cavidades secre¬ 
toras esquizogenas de Hypericum perforatum, visao geral (A, 2x) e 
corte transversal da folha (C, 50x). B, D, E Cavidade secretora na 
camada externa da casca da laranja (B, 2x) e origem lisfgena em 
Citrus limon (D, E, 25x). (B segundo G. Haberlandt; D, E segundo A. 
Tschirch.) 
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de oleo volatil fluido em cavidades secretoras de ole- 
os, esquizogenas ou lisigenas (Figura 3-30). Exemplos 
conhecidos sao de especies da erva-de-sao-joao ( Hype¬ 
ricum) e de Eucalyptus (cavidades secretoras esquizoge¬ 
nas), bem como as cavidades secretoras lisigenas na casca 
de fruto de Citrus. 

3.2.5.3 Tricomas capitados e emergencias 
glandulares 

Na extremidade de tricomas e emergencias das plantas, 
inserem-se celulas glandulares ou grupos delas (Figuras 
3-28C, D e 3-14D). Essas celulas glandulares (e tecido) em 
geral tern uma forma arredondada e sao mais espessadas 
do que os pedunculos de tricomas e emergencias, dando a 
impressao da forma de uma cabega acima de um pescogo 
delgado, dando origem ao nome. As glandulas superficiais 
“sesseis” nao possuem celulas do pedunculo. A secregao - 
geralmente oleo volatil - se acumula entre a parede celular 
e a cuticula, podendo evaporar pela cuticula gramas a sua 
natureza lipofilica. Em outros casos, a cuticula se rompe 
e tambem ocorre a liberagao de secretes hidrofilicas (na 
drosera, Drosera , uma substancia pegajosa, dotada de po- 
lissacarideos, Figura 3-31; secregoes com proteinase em 
glandulas digestorias de plantas insetivoras). 



Figura 3-31 Secregao de substancia pegajosa na cabega de emer¬ 
gencias glandulares da drosera, Drosera cuneifolia , uma planta inse- 
tfvora (ver Quadro 4-3). A folha com simetria bilateral-dorsiventral 
vista de cima (A) e de lado (B) (2,5x). (Imagens segundo P. Sitte.) 
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Nos capitulos anteriores, as celulas foram abordadas como 
unidades de vida elementares e componentes estrutu- 
rais dos tecidos. Embora cada uma das celulas permane- 
ga uma unidade vital elementar tambem em organismos 
multicelulares, aqui ela nao representa o organismo. Sua 
configuragao macroscopica e tao independente da estru¬ 
tura celular, como a arquitetura de uma obra, dos tijolos 
e de outros elementos estruturais. E possivel (e realmente 
foi por muito tempo) trabalhar razoavelmente na area de 
morfologia, sem saber algo a respeito das celulas. Morfoge- 
neses complexas sao possiveis mesmo sem a estruturagao 
celular (Figuras 4-1, 10-90D e 10-113; ver 2.23.6). A rari- 
dade de organismos unicelulares realmente grandes (como 


e o caso da Acetabularia ) e a enorme multiplicidade dos 
pluricelulares mostram que a multicelularidade ofereceu 
uma base propicia para a evolugao de organismos maiores, 
em comparagao com o crescimento e o aumento da com- 
plexidade de uma unica celula. A formagao de organismos 
multicelulares pressupoe nao apenas o aumento em massa, 
mas tambem a diferenciagao ordenada de celulas, as quais 
sao inicialmente iguais. Essa diferenciagao e a especializa- 
gao funcional das celulas somaticas (do grego, soma = cor- 
po) fundamentam-se na ativagao genica diferencial (ver 

2.2.3 e 6.2.2.3). Os sinais para essa ativagao devem, de cada 
celula isolada de tecidos formadores, mediar informagoes 
para a diferenciagao adequada em cada parte. O organis- 
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Figura 4-1 Complexa formagao estrutural em unicelulares: salien- 
cias em “celulas gigantes” de dasicladaceas (comparar com Figura 
10-112). A “Tufo de pelos” no talo de Chlorocladus australasicus. B 
Formas unicelulares de dasicladaceas (semelhantes a urn pequeno 
“chapeu”) em seu ambiente natural (Acetabularia crenulata). 


mo pluricelular surgiu somente por meio da interagao de 
todas as suas celulas e sinais intercelulares (ver 6.4). Com 
isso, nao se considera mais como unidade biologica a celu- 
la unitaria, mas sim o conjunto funcional das varias celulas 
do corpo vegetativo pluricelular, o conhecido blastema (do 
grego, blastema = broto). E o carater de um sistema com¬ 
plete que permite distinguir um organismo pluricelular, ou 
seja, um blastema, de uma colonia celular (cenobio). 

Na totalidade do blastema vivo, as celulas somaticas 
aparecem como elementos estruturais, componentes e ins- 
trumentos - todos com fungoes limitadas. So depois de 
seu isolamento do blastema, e que essas celulas podem se 
manifestar como organismos elementares. Disturbios da 
comunicagao celular em sistemas multicelulares levam a 
crescimento e diferenciagao anormais, por exemplo, for¬ 
magao de tumores. 


4.1 Morfologia e anatomia 


A macromorfologia das cormofitas fixadas por raizes - caracteris- 
tica que as tornaram mais facilmente observaveis - foi por muito 


tempo o unico fundamento para a sistematica e a taxonomia. No 
entanto, para compreender aquilo que se observa e com que se 
lida todos os dias (o que muitas vezes ja e instintivamente assu- 
mido como evidente), e necessario o questionamento, a inclusao 
de novas perguntas e, por consequencia, um esforgo intelectual. 
Como disse o filosofo alemao A. Schopenhauer: “Portanto, a ta- 
refa nao e somente a de ver aquilo que ninguem viu, mas sim a 
de pensar o que ainda nao foi pensado sobre aquilo que cada um 
ve”. Ja J.W. Goethe, um dos fundadores da morfologia comparada 
(descobridor do osso intermaxilar em humanos, 1784; autor da 
obra “A metamorfose das plantas”, 1790), questionou: “O que e o 
mais dificil? O que lhe parece mais facil:.. .ver com os olhos, o que 
esta diante de seus olhos”). 

A investigagao das relagoes causais no desenvolvi- 
mento de organismos multicelulares e em relagao as dife- 
rentes especies (Fisiologia do Desenvolvimento e Gene- 
tica do Desenvolvimento, ver Capitulo 6) encontra-se em 
avango explosivo - processo desencadeado pelos progres¬ 
ses da biologia molecular. No passado, puderam ser ob- 
tidos conhecimentos apenas limitados sobre morfologia 
causal, pois as substancias sinalizadoras e os receptores 
decisivos sao em geral apenas temporaries ou formados 
em concentragoes muito reduzidas e, por isso, nao era 
possivel manipula-los experimentalmente. Ja relagoes es¬ 
truturais e funcionais, bem como adaptagoes morfologicas 
ao ambiente e as condigoes especiais de vida, puderam ser 
abordadas: com a ajuda de uma abordagem teleonomica 
(final), a partir da qual as formas de organismos podem 
ser compreendidas por seu significado biologico, por sua 
fungao caracteristica. 

Esse principio foi amplamente introduzido na botanica ha mais 
de 100 anos e teve como base dois estudos que inicialmente 
provocaram bastante controversial “O principio mecanico na 
estrutura anatomica das monocotiledoneas” de S. Schwendener 
(1874) e a abrangente “Anatomia vegetal fisiologica” de G. Ha- 
berlandt (1884). A partir de entao, os tecidos das plantas, por 
exemplo, tern sido definidos nao apenas pelo tipo, mas tambem 
por sua fungao (denominagao do tecido, ver Capitulo 3). Assim, 
desde ha muito tempo, a pergunta acerca do significado funcio¬ 
nal de determinadas formas de organismos serviu, de maneira 
exitosa, como diretriz para observagoes - de modo particular- 
mente impressionante por C.K. Sprengel (“O segredo da nature- 
za revelado na estrutura e fertilizagao de flores”, 1793). Contudo, 
apenas com a aceitagao da teoria da selegao natural de Darwin, 
e que essa linha de raciocinio foi cientificamente corroborada. 
Com certeza, o principio da conveniencia economica na inter- 
pretagao da estrutura corporal dos organismos muitas vezes foi 
empregado. Com frequencia, ocorreram mal-entendidos, isto e, 
interpretou-se que a selegao natural apenas permitia a sobrevi- 
vencia dos mais aptos e, por essa razao, tudo no universo da vida 
seria apto e adaptado em grau maximo. Na realidade, a selegao 
natural nao permite a sobrevivencia a longo prazo dos nao aptos 
- o que e uma afirmagao totalmente diferente. Se por um lado 
a selegao age como principio restritivo, por outro, as mudangas 
hereditarias aleatorias (mutagoes, recombinagoes, tranferencia 
genica horizontal) e a simbiogenese apresentam-se como ener- 
gias em expansao. A essas sao atribuidas a enorme riqueza de 
especies e as diversas solugoes fisiologicas, ecologicas e morfolo¬ 
gicas de problemas no mundo dos organismos. 
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O metodo morfologico especifico e o tipologico. Para 
descobrir os tipos morfologicos, sao utilizadas compara- 
$oes. Os maiores grupos sistematicos, mesmo com todas 
as varia^oes e todos os ajustes proporcionais dentro de um 
genero, familia, etc., podem ser definidos por caracteristi- 
cas principals de organiza^ao - que constituem o tipo da 
unidade sistematica correspondente. 

Nesse sentido, Goethe sugeriu um “prototipo”, que ele deno- 
minou Urpflanze , ou seja, uma planta arquetipica. Posterior- 
mente, o conceito “piano estrutural” passou a ser utilizado com 
frequencia; porem, por ser fortemente antropomorfico, foi mo- 
tivo de mal-entendidos. A partir de W. Troll, o mestre da mor- 
fologia tipologica no seculo XX, foi possivel “indicar, mas nao 
exatamente mostrar” o tipo de um grupo de organismos. Essa 
constru^ao e puramente mental, uma abstra^ao, que se funda- 
menta na enfase de similaridades: trata-se de semelhan^as entre 
seres vivos diferentes. A morfologia tipologica independe de 
abordagens causais ou finais: oferece a base para o estabeleci- 
mento de sistemas “naturais” na biologia. A defini^ao de tipo 
morfologico e uma expressao de desenvolvimentos filogeneti- 
cos hierarquicos (cladograma). Significativamente, foi Darwin 
quern enunciou que a morfologia sempre significa a pergunta a 
respeito do tipo. 

Para cumprir a enorme tarefa de abranger e descrever, do 
modo mais preciso possivel, todas as especies de organismos 
recentes e fosseis, foi desenvolvida uma extensa terminologia, 
visando uma classifica^ao sistematica e uma correta nomen- 
clatura. A Figura 4-2 traz, como exemplo, alguns conceitos 
habituais para a descri^ao das formas das folhas e de suas 
margens. Livros de identifica^ao de plantas, os quais contem 
resumos curtos e concisos dessa “morfologia usual”, serao re- 
feridos aqui. 

O termo anatomia (do grego, anatemnein = cortar, 
dissecar) possui para a botanica um significado distinto 
daquele empregado na medicina e na zoologia. Enquanto 
o corpo humano ou de um animal - organizado de uma 
maneira fechada - deve ser cortado para deixar visiveis 
seus orgaos internos, isso nao se faz necessario no caso 
da maioria dos corpos vegetativos das plantas, devido 
a sua arquitetura aberta. Assim, por anatomia vegetal 
compreende-se, por conseguinte, o exame microscopi- 
co da organiza^ao dos tecidos nos fundamentals orgaos. 
Anatomia e macromorfologia (tambem conhecida como 
organografia) das plantas estao relacionadas entre si e sao 
abordadas juntas neste capitulo. 

4.1.1 Homologia e anatomia 


Semelhan^a nem sempre significa parentesco hereditario 
ou filogenetico. Alem das semelhan^as concernentes ao 
mesmo tipo, ou seja, as que resultam de parentesco filo¬ 
genetico (homologia), existem tambem aquelas que con- 
sistem em adapta^ao para iguais fun^oes (analogia). Ho¬ 
mologia significa equivalencia hereditaria, expressao de 
informa^oes geneticas semelhantes, ao passo que analogia 
refere-se a equivalencia funcional. 


Por exemplo, as estruturas de “voo” nos reinos animal e vege¬ 
tal se desenvolveram de modo bastante independente umas das 
outras. Com exce^ao de simples mecanismos de suspensao, es- 
sas estruturas sao baseadas no uso do paradoxo aerodinamico 
e, com isso, na forma^ao de asas. Todas as asas - seja de insetos, 
peixes voadores, passaros, morcegos, ou ate mesmo de frutos do 
bordo (Acer sp.) ou de sementes de Zanonia (Figura 10-217D), 
bem como asas e helices de avioes - mostram, portanto, seme- 
lhan^as basicas sem serem homologas. No mesmo sentido, a 
forma aerodinamica de organismos (e barcos), os quais se lo- 
comovem rapidamente na agua, sempre se presta a mesma fi- 
nalidade: a minimiza^ao a resistencia do atrito - o que e valido 
para mixamebas e gametas, bem como para a baleia-azul (cuja 
aparencia externa se assemelha, por analogia a dos peixes; mas 
isso nao a torna um deles). A semelhan^a entre espinhos e acu- 
leos, no que diz respeito a equivalencia funcional (Figura 4-7), 
levou a uma confusao na linguagem popular, como mencionado 
na se^ao 3.2.2.1. 

Assim como exigencias finais podem condicionar a 
semelhan^a entre diferentes orgaos, o contrario tambem 
pode ocorrer, isto e, estruturas homologas podem tor- 
nar-se menos semelhantes entre si por pressoes funcionais 
e adaptativas. Um exemplo disso seria a distinta forma^ao 
de orgaos iguais em cada ou em um mesmo organismo, 
tal como a varia^ao morfologica das folhas em diferentes 
regioes do corpo da planta (Figuras 4-5 e 4-6; ver 4.3.2 e 
4.3.3). Ainda e possivel haver utiliza^ao/deforma^ao atipi- 
ca de orgaos, como e o caso de ramos laterals de algumas 
plantas, que apresentam crescimento limitado e assumem 
a fun^ao de folhas. Esses ramos sao chamados filocladios 
- do grego, phyllon (folha) e klddos (ramo); Figura 4-3 - 
e, embora tenham estrutura foliacea, ou seja, analoga as 
folhas, sao na realidade braquiblastos (homologos a ra¬ 
mos). Isso se torna evidente, por exemplo, pelo fato de que 
filocladios situam-se nas axilas de catafilos ou de folhas 
modificadas em espinhos e podem portar flores, o que 
nao ocorre com folhas. Para outros vegetais, sao as raizes 
aereas que assumem o papel das folhas (Figura 4-4). Nes¬ 
se caso, essas raizes sao planas e verdes (devido aos clo- 
roplastos), assemelhando-se a folhas e nao a raizes. Essas 
modifica^oes de orgaos, condicionadas por adapta^ao a 
fun^oes especiais, sao denominadas na morfologia vegetal 
como metamorfoses (do grego = altera^ao, modifica^ao; 
o termo metamorfose e tambem empregado na zoologia, 
porem com outro significado). 

Para a cladistica (ver 10.1.3), a correta distin^ao entre 
homologia e analogia e especialmente relevante. O paren¬ 
tesco filogenetico (do grego, phylon = filo) so e mostrado 
por meio de semelhan^as condicionadas pela homologia, 
portanto, provenientes de um mesmo tipo morfologico. 
Existem diversos criterios homologicos: moleculares, ca- 
riologicos, morfologicos e fisiologicos. Dentre os morfo¬ 
logicos, o fator “posi^ao” representa um papel importante: 
um orgao (ou afim) e homologo a outro, portanto, quan- 
do uma estrutura de igual forma ocupar relativamente 
a mesma posi^ao. Desse modo, os filocladios situam-se, 
como mencionado, nas axilas de bracteas, como e “tipico” 





Bresinsky & Cols. 









Tratado de Botanica de Strasburger 157 


<4 Figura 4-2 Algumas formas de folhas e margens foliares. A-G Margens foliares. A Inteira (Zea mays, milho; aqui, como para quase todas 
as monocotiledoneas, a margem inteira esta relacionada com a nervagao paralelinervea - os feixes vasculares se dispoem paralelamente 
a margem; 2,8x). B Inteira, em Reynoutria japonica (uma eudicotiledonea da familia Poligonaceae) que possui folhas com nervagao re- 
ticulada (a venagao paralelinervea nao e condigao para margem inteira; 2,8x). C Crenada (rabano; 2,8x). D Denteada (Castanea sativa, 
castanheira-portuguesa; lx). E Serreada (Urtica sp., urtiga; 1,7x). F Serrilhada ( Kerria sp., Rosaceae; 1,5x). G Penatipartida ( Taraxacum 
officinale, dente-de-leao; 0,7x). H-L Formas de folhas. H Simples lobada (Quercus robur, carvalho-vermelho; lx). I Composta penada (Sor- 
bus aucuparia, sorvina-brava; lx). K Simples palmatipartida (Acer campestre, bordo-campestre; 0,75x). L Simples palmatissecta (Potentilla 
reptans, potentila; 0,75). (Fotografias de P. Sitte.) 


para ramos laterals (Figura 4-3). Da morfologia, provem 
o criterio da continuidade, ou seja, a conexao de formas 
diferentes pelas formas intermediarias. Assim, formas de 
transigao, como catafilos, folhas, bracteas e petalas (Figu¬ 
ra 4-5), alem das formas entre petalas e estames (Figuras 
4-6 e 10-195), e por fim, as entre folhas e aquelas modi- 
ficadas em espinho (Figura 4-7), sao consideradas como 
folhas, embora todas essas estruturas sejam visualmente 
bem distintas. Na filogenetica, sao as formas interme¬ 
diarias fosseis que representam esse papel; elas situam-se 
morfologicamente entre representantes de unidades sis- 
tematicas que se tornaram diferentes entre si no curso da 
evolugao. Especialmente importante para a comprovagao 
da homologia e a analise dos estagios iniciais do desen- 
volvimento de um individuo (ontogenia). A maioria dos 
orgaos exercem suas fungoes especiais apenas quando em 
estado final (completo), passando entao a exibir suas res- 
pectivas adaptagoes, enquanto suas formas primordiais 
ainda permitem, pela homologia, a identificagao da equi¬ 
valence na formagao. 

A evolugao normalmente divergente, que resulta 
em formas cada vez menos semelhantes, pode se tornar 
reversa para caracteristicas unicas por meio de seme- 
lhanga de adaptagao. O zoologo W. Hennig apresentou 
uma precisa revisao sobre a terminologia relacionada ao 



Figura 4-3 Filocladios - ramos pianos como “folhas”. Galho de 
Ruscus aculeatus (murta-espinhosa) com ramos laterals portando 
flores que se assemelham a folhas, os quais sao desenvolvidos a 
partir de gemas axilares de folhas escamiformes (lx; comparar com 
Figura 4-34). (Fotografia segundo W. Barthlott.) 


“problema” analogia/homologia, visando uma sistemati- 
ca filogenetica (cladistica) coerente. Essa terminologia 
cladistica foi, nesse interim, difundida internacional- 
mente. Analogia - semelhanga nao baseada em origem 
comum - passou a ser designada por Hennig como ho- 
moplasia, o que permitiu ainda sua distingao com rela- 
gao a convergence evolutiva e ao paralelismo. Conver¬ 
gence significa, no conceito de Hennig, configuragao 
semelhante de orgaos nao homologos. Como exemplos 
para convergence podem ser citados espinhos (Figuras 
4-7 e 4-36) e gavinhas (Figura 4-68) - orgaos que po¬ 
dem corresponder tanto a folhas modificadas, como a 
caules metamorfoseados. Por outro lado, por paralelis¬ 
mo compreende-se o surgimento filetico independente 
de semelhantes modificagoes de estruturas homologas 
em diferentes grupos sistematicos, como, por exemplo, 
o desenvolvimento de suculencia em caules de diversas 
familias vegetais (Figura 4-35). 



Figura 4-4 Taeniophyllum zollingeri, orqufdea que vive sobre arvo- 
res (epifftica) com raizes aereas (r a ) verdes e de formato achatado, 
que servem a assimilagao (0,5x). (Segundo K. Goebel.) 
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Figura 4-5 Sequencia foliar de Helleborus 
foetidus (helfboro) (0,25x). A Cotiledone. B, 
C Folhas jovens. D Folha do primeiro ano de 
desenvolvimento. E Folha digitiforme do se- 
gundo ano. F Folha de transigao. G-l Bracteas 
do terceiro ano de desenvolvimento. K Folhas 
do perianto. (Segundo D. von Denffer.) 




Figura 4-6 Formas de transigao entre diferentes folhas modifica- 
das em rosa-canina, Rosa canina. A As sepalas mais externas 1 e 
2 exibem ainda pinas (reminiscencia da forma das folhas), ao pas- 
so que as internas 4 e 5 nao mais; a sepala 3 e pinada apenas no 
lado voltado para a 2 (lx). B Forma intermediary entre petalas e 
estames; as setas indicam anteras na margem das petalas (1,3x). 
(Fotografia segundo P. Sitte.) 


4.1.2 Cormoetalo 


Em todas as pteridofitas e espermatofitas, e possivel iden- 
tificar um tipo morfologico comum, denominado cormo 
(do grego, kormos = tronco, ramo) e caracterizado por 
tres orgaos fundamentais - caule, folha e raiz. A disposi- 
gao dos orgaos vegetativos sempre e igual nas cormofitas 
(vegetais superiores): folhas sempre sao encontradas no 
caule e nunca em raizes. Alem disso, raizes formam raizes 
laterals endogenas, ao passo que caules originam ramos 
laterals (ramificagao) de um modo distinto. Contudo, as 
raizes podem tambem se originar de caules (raizes adven- 
ticias), bem como o oposto, isto e, caule a partir de raizes 
(raizes gemiferas). Cabe ressaltar que flores das plantas 
floriferas nao representam qualquer orgao fundamental, 
mas sim um braquiblasto que porta o esporofilo e viabiliza 
a reprodugao. 

Os corpos vegetativos totalmente diferentes de or- 
ganismos multicelulares, como algas, fungos, liquens e 
hepaticas, nao sao homologos a um cormo. Esses corpos 
sao resumidamente designados como talos (do grego, 
thallos = folha). Este capitulo se restringira a morfologia 
e a anatomia das cormofitas - grupo vegetal que, alem 
de ser o mais conhecido e melhor estudado, apresenta 
alta riqueza de especies, possui elevado valor economi- 
co, e o mais jovem na historia da Terra e da vida e o mais 
desenvolvido. 


4.2 Caule 


Como ja mencionado, o cormo e constituido por tres or¬ 
gaos fundamentais: caule (eixo), folha e raiz. Esses orgaos 
elementares nao sao homologos dentre os vegetais supe¬ 
riores hoje existentes e exercem diferentes fungoes basicas 
(essa afirmagao e valida, salvo para o conceito de que fo¬ 
lhas surgiram evolutivamente de ramos laterals ramificados 
dicotomicamente de plantas terrestres primitivas) (Figura 
10-151). Tipicamente, raizes e caules cilindricos sao uni- 
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Figura 4-7 Modificagao de folhas em espinhos. A, B Uva-espim, Berberis vulgaris. A Redugao progressiva de folhas a espinhos na base de 
um galho (0,6x). B Da axila de folhas completamente modificadas em espinhos crescem braquiblastos, os quais formam folhas com margem 
denteada no primeiro ano, e flores no segundo (0,9x). C Na maioria das cactos (aqui tem-se como exemplo Notocactus rutilans), as folhas e 
tambem os braquiblastos que surgem nas axilas (areolas), se tranformam em espinhos lignificados. A fungao da folha passa a ser exercida 
por caules suculentos fotossintetizantes (1,9x). (Fotografia segundo P. Sitte.) 


faciais (com superficie semelhante em todo seu contorno; 
do latim, facies = aspecto); em corte transversal, exibem si- 
metria radial e crescimento em comprimento teoricamente 
ilimitado devido a presenga de celulas em seu apice, os de- 
nominados meristemas apicais ou pontos vegetativos. Por 
outro lado, os filomas (folhas ou estruturas derivadas) sao 
bifaciais (considerando-se o piano bidimensional). Neste 
caso, as faces adaxial (superior) e abaxial (inferior) diferem 
entre si, por exemplo, quanto a ocorrencia de estomatos e/ 
ou de tricomas; alem disso, o crescimento desses filomas e 
limitado por celulas apicais bifurcadas ou pelo meristema 
lateral linear. A configuragao bifacial da folha normalmen- 
te corresponde a uma dorsiventralidade da organizagao do 
tecido no interior. 

As equivalences fundamentals na composigao do cor- 
po de todas as cormofitas sao especialmente evidentes em 
esporofitos jovens (por esporofito, compreende-se um cor- 
po vegetativo diploide originado a partir do zigoto). Essa 
constituigao e explicada a seguir, com o exemplo do em- 
briao encontrado nas sementes de espermatofitas (Figura 
4-8; comparar tambem com Figura 3-1). O embriao tipico 
e composto por uma raiz embrionaria (radicula) e um eixo 
caulinar embrionario, o qual sustentara uma, duas ou mais 
folhas embrionarias (cotiledones; do grego, kotyledon = 
proeminencia). A formagao das extremidades dos eixos 
caulinar e o da raiz implica uma bipolaridade, que continua 
determinando os posteriores estagios de desenvolvimento 
da planta. A zona, em que o caule e a raiz se encontram, e 
denominada colo. Entre o colo e o ponto de insergao do(s) 


cotiledone(s) situa-se o hipocotilo, sendo a porgao acima 
desde (ate o inicio das primeiras folhas primarias) chama- 
da de epicotilo. O eixo termina na extremidade do caule 
em uma gema terminal (plumula). Como todos os filomas, 
os cotiledones sao proeminencias laterals da superficie do 
eixo que surgem de maneira exogena (Figura 3-3). E como 
todas as folhas posteriormente formadas no eixo caulinar, 
os cotiledones tambem se distanciam dele imediatamente 
em diregao a plumula, ultrapassando-a e protegendo-a por 
meio de revestimento. Um angulo agudo e formado na base 
foliar, entre a face adaxial da folha e o eixo. Nessa axila fo¬ 
liar, existe (pelo menos) uma gema lateral (ou gema axi- 
lar), que posteriormente pode desenvolver um ramo lateral. 
Essa relagao espacial entre os locais de insergao das folhas 
e as gemas laterals e observada em todas as plantas flori- 
feras, sobretudo as angiospermas. Assim, a filotaxia (dis- 
posigao das folhas) do eixo em geral reflete a ramificagao 
do sistema caulinar - fala-se entao em ramificagao lateral 
ou, de modo mais geral, em ramificagao junto ao filoma. 
Muitas pteridofitas, no entanto, comportam-se de maneira 
diferente (tambem) em relagao a esse aspecto. E mesmo em 
espermatofitas, sob circunstancias especiais (por exemplo, 
regeneragao apos corte ou ferimentos), praticamente em 
qualquer local de cada orgao fundamental podem se desen¬ 
volver novos meristemas de caules ou de raizes por meio da 
desdiferenciagao celular e do crescimento de caules adven- 
ticios e raizes adventicias, respectivamente. 

Sementes sao as unidades tipicas de dispersao das es¬ 
permatofitas, enquanto o embriao corresponde a um esta- 
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Figura 4-8 Representagao esquematica do tipo de uma planta di- 
cotiledonea. A Embriao maduro com cotiledones, radicula e hipo- 
cotilo. B Plantula com raiz primaria. C Planta em estagio vegetativo 
com raizes laterals e adventicias, folhas e gema apical, em que: Co = 
cotiledone, Ga = gema apical, Hp = hipocotilo, Ra = raiz adventicia, 
Rd = radicula, Rp = raiz primaria. (Segundo J. Sachs e W. Troll.) 

gio temporario de dormencia do esporofito jovem. Com 
a germinagao da semente, os sistemas radical e caulinar 
comegam a se desenvolver. As folhas formadas ao longo 
do eixo caulinar em crescimento apresentam formas dis- 
tintas (sucessao foliar). Primeiro surgem os cotiledones 
com constituigao simples, seguidos por folhas de transi- 
gao (folhas primarias) e por folhas adultas - verdadei- 
ros orgaos assimiladores que realizam a transpiragao das 
plantas. Em inflorescencias, sao formadas bracteas sim¬ 
ples, em cujas axilas podem ser originadas flores ou ra- 
mos laterals da inflorescencia portando flores. Nas flores, 
por sua vez, ocorrem modificagoes substanciais na forma 
e fungao das folhas, as quais resultam no surgimento de 
estames e carpelos. Com a formagao de flores, “esgota-se” 
o meristema apical de um ramo: as flores estabelecem o 
prazo dos caules. 

O caule e a raiz de plantulas nao crescem apenas em 
comprimento, mas tambem em espessura: crescimento 
primario em espessura. Em plantas anuais e bianuais 
(ervas), os crescimentos em comprimento e em largura 


sao interrompidos, pois, por razoes internas, elas mor- 
rem apos a maturagao dos frutos e a formagao de se- 
mentes. Por outro lado, o crescimento em comprimento 
prossegue por muitos anos ou ate mesmo seculos em 
plantas perenes (arbustos, arvores). Isso se deve, sem 
duvida, sobretudo aos meristemas apicais em raizes, 
caules e ramos laterals, que somente na area da copa de 
arvores grandes chegam a mais de 100.000. Alem dis- 
so, em plantas lenhosas, um numero consideravelmente 
maior de gemas laterals permanece inativo (“olhos dor- 
mentes”); essas gemas sao ativadas, no entanto, quando 
os pontos vegetativos caem. Principalmente em plan¬ 
tas perenes, o crescimento em comprimento de orgaos 
axiais e acompanhado de crescimento secundario em 
espessura - que se baseia na atividade dos meristemas 
laterals (cambios; ver 3.1.2). O status morfoanatomi- 
co atingido pela planta antes da iniciagao da atividade 
cambial (e em plantas herbaceas, permanente ao longo 
da vida) e denominado estado primario. Uma vez que 
os cambios se tornam ativos, desenvolve-se progressiva - 
mente um estado secundario. 

4.2.1 Organiza 5 ao longitudinal do caule 


Em principio, todos os tipos de caule - inclusive os subter- 
raneos (rizomas) - portam folhas. Contudo, essas folhas 
podem ser inconspicuas, como os catafilos (escamifor- 
mes) de muitos caules subterraneos. Em plantas lenhosas 
perenes, as porgoes mais antigas do caule nao apresentam 
folhas, pois, em comparagao com o eixo, os filomas pos- 
suem vida curta: folhas senescentes caem apos a formagao 
de uma camada de separagao (Figura 6-62) - processo, 
que no caso de plantas lenhosas deciduas acontece no final 
de cada periodo vegetativo. 

Os locais de insergao das folhas, onde os caules de 
muitas plantas sao mais espessos, sao designados nos (do 
latim nodus/nodi, respectivamente nas formas singular e 
plural), e o segmento do eixo entre dois nos consecutivos 
e chamado de entreno (do latim internodium - forma sin¬ 
gular). A sequencia regular de nos e entrenos e a expres- 
sao de uma simetria metamerizada fundamental do caule; 
nesse caso, o fitomero (no com folha, mais entreno) atua 
como unidade de repetigao. 

Normalmente, os comprimentos dos entrenos se situ- 
am na faixa de centimetros. Na plumula, os primordios fo- 
liares se localizam, porem, muito proximo uns aos outros. 
Portanto, os entrenos crescem em comprimento apenas 
depois, por alongamento celular e muitas vezes adicional- 
mente por crescimento intercalar. Isso se baseia na ativi¬ 
dade temporalmente limitada de meristemas intercalares, 
tipicos meristemas residuais* (Quadro 3-1). 


*N. de T. O meristema residual, tambem denominado meristema 
terciario, e a porgao menos diferenciada do meristema apical e com- 
preende o meristema intercalar e os meristemoides. 
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Figura 4-9 Macroblastos e braquiblastos. No laricio, Larix decidua, os ramos do ano atual sao macroblastos (A), ao passo que em ramos 
mais antigos, braquiblastos densamente aciculados resultam de gemas laterals (B). Em braquiblastos da cerejeira, as cicatrizes que marcam 
os limites do incremento anual, estao muito proximas umas das outras (C, 0,9x; comparar com Figura 4-20). (Fotografias segundo P. Sitte.) 


Em geral, o comprimento do entreno varia notavel- 
mente no sistema caulinar de uma mesma planta. Em vez 
do tipico macroblasto, sao formados, nesse caso, entrenos 
curtos ou alongados (respectivamente, por “compressao” e 
“extensao”). No primeiro caso, surgem braquiblastos, ro- 
setas foliares ou bulbos, enquanto no segundo, escapos ou 
estolhos. 

Em braquiblastos, os nos e, por conseguinte, tambem 
as folhas, se sucedem; e na maioria dos casos, trata-se de ra¬ 
mos laterals. Um conhecido exemplo para isso e o fasciculo 
de aciculas em partes de ramos de laricio com dois ou mais 
anos de idade (Figuras 4-9B e 4-20). Nos pinheiros, as acicu¬ 
las verdes se encontram apenas em braquiblastos, ocorrendo 
aos pares em pinus sylvestris e em agrupamentos de cinco 
no pinheiro-cembra ( P. cembra). Do ponto de vista funcio- 
nal, esses braquiblastos substituem folhas e, em consequen- 
cia disso, por fim tambem sao desprendidos da planta. Os 
braquiblastos tambem ocorrem na copa de muitas arvores 
latifoliadas, como a faia e diversas especies de frutiferas. No 
caso das cerejeiras, os braquiblastos portam inicialmente 
apenas folhas, porem, a partir de suas gemas laterals podem 
surgir novos ramos, que, por sua vez, portam flores (Figura 
4-9). Esses braquiblastos morrem apos a frutifica^ao, en¬ 
quanto os que portam folhas crescem lentamente por mui- 
tos anos, como e o caso do laricio. 

Entrenos muito curtos sao caracteristicos de algumas 
inflorescencias (por exemplo, as das asteraceas) e da maio¬ 
ria das flores, sob o ponto de vista morfologico, sao consi- 
derados braquiblastos tipicos. 

Rosetas foliares (Figuras 4-15A e 4-16B) sao forma- 
das em algumas plantas com rizomas, por exemplo, em 


muitas especies de primulas e ervas (bi)anuais e, princi- 
palmente, em plantas em almofada (Figura 4-21). Logo 
apos a germina^ao, esses vegetais desenvolvem o sistema 
radical e uma roseta foliar prostrada (“basilar”), a partir da 
qual resulta (no caso de ervas bianuais, somente no proxi¬ 
mo periodo vegetativo) um macroblasto portando flores 
(por exemplo, em verbasco e dedaleira). 

Orgaos axiais subterraneos (rizomas) desempenham 
multiplas fun^oes de armazenamento e, em consequencia 
disso, podem se tornar espessados, tuberosos (por exem¬ 
plo, Arum sp.). Comumente, a estocagem de substancias 
nao e efetuada no caule, mas sim em catafilos espessos 
(“suculentos”) e nao clorofilados. Caso o alongamento do 
entreno cesse, surge entao um bulbo - que morfologica- 
mente corresponde a uma gema. Isso e caracteristico de 
muitas aliaceas, como a cebola (Figura 4-10) e o alho, e 
tambem de “bulbos florais”, por exemplo, em especies de 
jacintos, narcisos e amarilis. 

Em braquiblastos, os filomas sao dispostos bem pro- 
ximos uns aos outros, mas essa distancia pode aumentar 
a medida que o entreno se alonga. No caso de primulas 
nativas da Europa Central, um ramo vertical nao ramifi- 
cado, aparentemente afilo e apresentando bracteas e flores 
apenas no apice, cresce a partir da roseta foliar ao nivel do 
solo. Esse ramo, denominado escapo, e considerado um 
entreno fortemente alongado. Ja em muitas plantas como 
o morango ( Fragaria sp.), a lingua-de-boi ( Ajuga reptans ), 
o ranunculo ( Ranunculus repens ), o cani^o ou “cana” 
(Phragmites sp.), dentre outras, sao formados estoloes, ou 
seja, ramos laterals finos com entrenos bem alongados. 
Desde o principio, esses estoloes crescem ao longo do solo 
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Figura 4-10 Bulbo de Allium cepa (cebola) 
secionado longitudinal (A) e transversal- 
mente (B). A maior parte da cebola e cons- 
titufda por catafilos suculentos, e por con- 
seguinte, pela base foliar cilindrica. Durante 
o crescimento e esverdeamento da planta, 
essa base forma um caule oco e tubular 
aparente, por dentro do qual o caule verda- 
deiro formador de flores cresce. 



ou curvam-se devido a seu proprio peso em diregao a ter¬ 
ra, enraizando-se em um no um pouco mais adiante da 
planta-mae, quando, em geral apos a formagao de uma ro- 
seta foliar, podem desenvolver uma nova planta. Como os 
segmentos do estolao entre a planta-mae e a planta-filha 
morrem apos o estabelecimento da planta-filha, essa for¬ 
ma de propagagao vegetativa e assexuada e muito impor- 
tante em praticas de jardinagem (mergulhia). Por sua vez, 
extremidades espessas de estoloes podem assumir fungao 
de armazenamento. Um exemplo conhecido e a batata (Fi¬ 
gura 4-11): as extremidades subterraneas dos estoloes acu- 
mulam amido, se intumescem e constituem um tuberculo; 
os seus “olhos”, por sua vez, correspondem a gemas cau- 


linares e podem, apos a brotagao, originar novas plantas 
(propagagao vegetativa por “batata-semente”). 

Em algumas plantas, entrenos alongados e curtos 
alternam-se regularmente ao longo do eixo. No que diz 
respeito as folhas, isso leva a formagao de um verticilo 
aparente, como os observados, por exemplo, no lirio-mar- 
tagao (Lilium martagon). 

4.2.2 Filotaxia 


Existem tres formas basicas de disposigao das folhas (e es- 
truturas derivadas) no caule (filotaxia; do grego, taxis - 
disposi^ao): verticilada, distica e helicoidal (dispersa). Na 


Figura 4-11 Solarium tuberosum (bata¬ 
ta). A Exemplar adulto; o tuberculo mais 
escuro representa o “tuberculo-mae” que 
originou a planta; nos novos tuberculos 
(“batatas”), pode-se observar as posigoes 
dos catafilos com gemas laterals (“olhos”). 
B Plantula; ramos axilares partindo dos co- 
tiledones ja com pequenos tuberculos nas 
extremidades. C, D Inicio da formagao do 
tuberculo na extremidade do ramo estolo- 
nffero. (Segundo H. Schenck (A), Percival 
(B) e W.Troll (C e D).) 
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disposigao verticilada, cada gema porta mais de um filoma 
- em geral dois (com disposigao oposta). Para as filotaxias 
distica e dispersa, ao contrario, existe apenas uma folha 
junto a gema. Do ponto de vista ontogenetico, isso sig- 
nifica que na disposigao verticilada surgem dois ou mais 
primordios foliares simultaneamente no ponto vegetativo 
caulinar, enquanto nas filotaxias distica e dispersa, todos 
os primordios foliares sao formados sucessivamente. Para 



Figura 4-12 Tipos de filotaxia. A Disposigao verticilada no cavali- 
nho-d’agua (Hippuris vulgaris), com muitas folhas em cada vertici- 
lo, caule e diagrama. B Filotaxia decussada (oposta cruzada), por 
exemplo, em Syringa sp. (lilas, Oleaceae); aqui e em C e D: arran- 
jo dos primordios foliares (preto) com areas de inibigao, nas quais 
nenhum outro primordio pode se formar; abaixo, segoes transver¬ 
sals da gema e diagramas. C Disposigao distica, por exemplo, em 
Bupleurum rotundifolium (Apiaceae). D Disposigao dispersa, por 
exemplo, em Cnicus benedictus (Asteraceae). E-G Em algumas plan- 
tas, caules com diferentes filotaxias ocorrem no mesmo indivfduo; 
o exemplo aqui e de caules de Lythrum salicaria (Lythraceae) com 
filotaxias verticilada (cada verticilo com tres folhas), decussada e 
dispersa. A quebra da regra da alternancia em E e F e apenas apa- 
rente - o caule e levemente torcido em cada entreno (0,5x). 


uma clara representagao esquematica da filotaxia, sao uti- 
lizados comumente diagramas de disposigao das folhas 
(Figura 4-12). Trata-se de projegoes do caule em que os 
nos consecutivos sao representados como aneis concentri- 
cos, de mo do que o no mais antigo tern o maior diametro. 
Esses aneis correspondem a segoes transversais imagina- 
rias passando pelos nos caulinares. 

A filotaxia verticilada segue duas regras: 

• Os angulos entre os pontos de insergao das folhas - 
na maioria da vezes tambem entre as proprias folhas 
- sao sempre iguais em um no, e as folhas se situam 
equidistantes entre si (regra da equidistancia); 

• No caso de nos consecutivos, as folhas sao encontradas 
em lacunas entre aqueles mais novos e os mais antigos 
(regra da alternancia). Somente para cada segundo no 
e que as folhas se sobrepoem. A partir disso, surgem fi- 
leiras verticals caracteristicas de folhas ao longo do eixo, 
denominadas ortosticas (linhas retas; do grego, orthos 
= reto e stichos - sequencia). O numero de ortosticas e 
duas vezes maior que o de folhas em um no. 

As regras de equidistancia e alternancia valem inde- 
pendentemente do numero de filomas por no. Na filotaxia 
oposta, resulta a disposigao oposta cruzada (decussagao) 
(Figura 4-13), caracteristica de todas as lamiaceas e tam¬ 
bem de urtigas, bordos, freixos e castanheiro-da-india. 
Nessa disposigao decussada, ha quatro ortosticas - o me- 
nor numero possivel para a filotaxia verticilada. 

Ortosticas tambem estao presentes na filotaxia dis¬ 
tica, mas sao apenas duas, pois as folhas (uma por no) 
dispoem-se alternadamente junto aos nos consecutivos, 
por exemplo, direita/esquerda (Figura 4-14). O angulo de 



Figura 4-13 Filotaxia oposta cruzada (decussada). Em Hebe pingui- 
folia (Plantaginaceae; 2x). 
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Figura 4-14 Exemplos para filotaxia distica. A Selo-de-salomao (Polygonatum multiflorum) (Ruscaceae; 0,4x). B Aloe plicatilis (Asphodelace- 
ae); o caule so e visivel apos a queda de folhas suculentas (0,4x). Em outras especies do genero Aloe, bem como em muitos Ifrios, gramfneas, 
orquideas, etc., as duas ortosticas se tornam, por meio do crescimento torcido do eixo, linhas helicoidais (distico-espiralada). C Espiga de 
cevada (2x). (Fotografias segundo P. Sitte.) 



Figura 4-15 Filotaxia dispersa (helicoidal). A Roseta foliar em tanchagem, Plantago media (Plantaginaceae): sucessao das folhas ao longo da 
espiral geratriz; angulo de divergencia de cerca de 135°, equivalente a posigao 3/8 (0,7x). B Escamas de urn estrobilo de pinheiro, numeradas 
na sequencia de seu surgimento (1-56); linhas contfnuas 1-13 e linhas tracejadas l-VIII: as numerosas parasticas caracteristicas da filotaxia 
dispersa (linhas inclinadas, que nao devem ser confundidas com as de uma espiral geratriz); ortosticas nao sao formadas e as linhas pontilha- 
das 1-21 sao claramente encurvadas. C-E Receptaculos obtidos por simulagao computadorizada: duas folhas consecutivas estao separadas 
entre si por urn angulo de divergencia selecionado, que corresponde em C, D e E, respectivamente, a 136,5°, 137,5° (corresponde a proporgao 
aurea) e 138°. Uma comparagao entre estas simulagoes com B ou com a Figura 4-16A mostra que a intacta disposigao dispersa de folhas ou 
flores obedece exatamente a proporgao aurea do angulo correspondente. (Segundo W. Troll (A), P.H. Richter e H. Dullin (C-E).) 
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divergencia entre as folhas de nos consecutivos e de 180°. 
A disposi^ao distica das folhas e tipica de muitas mono- 
cotiledoneas (gramineas, Iris , Gasteria ), bem como de ul- 
meiros e muitas fabaceas (por exemplo, Vicia). Alem dis- 
so, essa filotaxia pode ocorrer em ramos com crescimento 
horizontal de muitas especies lenhosas, que normalmente 
apresentam folhas dispostas de modo disperso, como ave- 
leira, tilia e faia. No caso da hera, os ramos que crescem 
sobre arvores e muros, fixando-se aos mesmos com o au- 
xilio de raizes grampiformes (Quadro 4-4, Figura A), sao 
dispostos disticamente. Contudo, os ramos formados pos- 
teriormente, que se estendem livremente no espa^o aereo 
(sem necessitar de suporte) e portam flores, tern disposi- 
^ao dispersa. 

Na filotaxia dispersa nao existe nenhuma ortostica, os 
locais de inser^ao das folhas de nos consecutivos formam, 
ao contrario, uma linha helicoidal, que em caso de encur- 
tamento do entreno - rosetas, estrobilos, inflorescencias de 
asteraceas, etc. - assemelha-se a uma espiral (espiral geneti- 
ca ou geratriz; Figuras 4-15 e 4-16). O angulo de divergencia 
e, na maioria das vezes, um pouco superior a 130° (do total 
de 360°), com frequencia em torno de 135°. Em eixos com 
folhas dispostas de modo disperso, as folhas dos nos mais 
distantes uns dos outros tambem encontram-se praticamen- 
te sobrepostas. Embora nao haja aqui verdadeiras ortosticas, 
existem as chamadas espirais geratrizes (linhas helicoidais). 
O sentido de rota^ao da helicoide varia entre os ramos, e 
tambem entre individuos da mesma especie. 

Os diversos tipos de filotaxia tern origem nas dife- 
rentes disposi^oes dos primordios foliares nos meriste- 
mas. Todos esses primordios sao formados de modo se- 
melhante (Figura 3-3C, D) e, alem disso, encontram-se 
dispostos o mais proximo possivel dos outros na super- 
ficie disponivel do apice na zona morfogenetica - o que 
condiciona a forma^ao de um padrao hexagonal muito 
compacto (Figura 4-17, 1). Todos os tipos de filotaxia 
conhecidos podem ser atribuidos a esse padrao espacial 
hexagonal dos primordios foliares. Como parametros de- 
terminantes adicionais tem-se: (1) rela^ao entre primor- 
dio foliar e diametro do apice vegetativo, e (2) posi^ao 
reta ou inclinada do padrao hexagonal dos primordios. 
Somente na posi^ao reta - uma das tres linhas imagina- 
rias percorre paralelamente o eixo caulinar - sao forma- 
das ortosticas. Essa condi^ao existe no caso das filotaxias 
verticilada e distica. Ja, para a posi^ao inclinada do pa¬ 
drao, sao possiveis duas disposi<;6es muito simples, as 
quais correspondem aproximadamente as posi^oes 2/5 e 
3/8 do modelo classico da filotaxia. 

Os padroes de forma^ao dos tipos aqui descritos sao comuns 
em plantas (e animais). No caso dos tecidos, os exemplos que 
podem ser citados sao as disposi^oes de estomatos ou de pe- 
los na epiderme foliar. Na maioria dos casos, os elementos do 
padrao nao se tocam diretamente e disposi^oes com tao alta re- 
gularidade e simetria, como em primordios foliares, ocorrem 
raramente. Todavia, a base desses padroes sempre corresponde 
ao mesmo principio de forma^ao: todo elemento ao surgir, im- 



Figura 4-16 Exemplos para filotaxia dispersa. A Capftulo de gi- 
rassol, Helianthus annuus (Asteraceae): as mais de 1.000 flores de 
disco da inflorescencia plana se desenvolvem sucessivamente da 
periferia para o interior (morfologicamente de “baixo” para “cima”); 
essas flores situam-se nas axilas das paleas e expressam, por con- 
seguinte, a filotaxia dispersa com numerosas parasticas (0,25x). 
B Roseta foliar de Aeonium manriqueorum (Crassulaceae; 1,2x). C 
Ramos de abeto (vista dorsal, exibindo as caracteristicas “linhas de 
cera” nas aciculas) sao disticamente aciculados, o que nao e conse- 
quencia de uma filotaxia distica, mas sim dos movimentos realiza- 
dos durante o crescimento das aciculas dispostas dispersamente no 
caule (2x). (Fotografias segundo P. Sitte.) 


pede a genese de outros elementos semelhantes diretamente ao 
seu redor (dentro de uma determinada area de inibi^ao). Esses 
elementos, portanto, so podem ser formados externamente as 
areas de inibi^ao, o que entao - para uma dada tendencia de 
forma^ao - realmente ocorre a uma menor distancia possivel. 
Dessa maneira, surge um padrao de areas de inibi^ao o mais 
compacto possivel, e, com isso, um padrao, devido a distancia 
praticamente igual entre os elementos “vizinhos”, tido como 
padrao regular (padrao do efeito da intercepta^ao), podendo 
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Figura 4-17 Filotaxias podem reconduzir ao padrao 
mais compacto possivel dos primordios foliares no 
apice vegetativo. Assume-se de forma simplicada 
que todos os primordios foliares sao redondos e de 
mesmo tamanho; que o apice vegetativo e urn cilin- 
dro, cuja superficie e secionada longitudinalmente e 
planamente estendida. Os desenhos esquematicos 
representam as seguintes situagoes: 1 padrao hexa¬ 
gonal, ou seja, cinco nos consecutivos e cada verti- 
cilo com quatro folhas; 2 filotaxia dfstica; 3 filotaxia 
decussada; 4 verticilo com tres folhas - por exemplo, 
Nerium oleander (espirradeira) e Impatiens balsamina 
(beijo-de-frade); 5, 6 Filotaxia dispersa: posigoes 3/8 
e 2/5, respectivamente. Ortosticas (linhas inteiras) 
ocorrem em filotaxias verticilada e dfstica (1-4) e nao 
na dispersa, onde o padrao hexagonal dos primordios 
e inclinado no caule (linhas pontilhadas em 5 e 6: es- 
piral geratriz). (Segundo P. Sitte.) 



ser facilmente diferenciado de padroes aleatorios (por exemplo, 
graos disseminados; ver 6.4.2). 

Para a utilizagao desse conceito sobre meristemas, e possi¬ 
vel postular que se por um lado os primordios foliares apenas 
podem ser formados a uma determinada distancia do apice 
vegetativo em crescimento, por outro, os mesmos se unem aos 
primordios ja existentes da maneira mais proxima possivel. Sob 
essas circunstancias, o padrao dos primordios ja formados deter- 
mina sua propria continuagao; assim, as regras de equidistancia e 
alternancia encontram uma explicagao simples e formal. Muitos 
padroes biologicos, tambem muito complexos, podem ser repro- 
duzidos com base em simples suposigoes, por meio de simulagao 
computadorizada. 

Durante a genese de respectivo(s) primordio(s), a area 
inicial (area livre de primordios na zona do apice vegeta¬ 
tivo) modifica sua forma. Contudo, em intervalos regula- 
res de tempo, sempre ocorre novamente a forma original. 
Essas variagoes periodicas na forma, que se repetem de 
maneira ritmica entre a genese sucessiva de primordios 
foliares, ou seja, o respectivo intervalo de tempo, recebem 
a designagao de plastocrono. 

4.2.3 Rizomas 


Muitas plantas herbaceas tern caules subterraneos, deno- 
minados de rizomas. Esses caules crescem no solo predo- 
minantemente de modo horizontal e podem ser distingui- 
dos de raizes por meio de sua genese e estrutura de seu 
ponto vegetativo, bem como pelo arranjo periferico dos 
feixes vasculares e pela existencia de folhas ou de cicatri¬ 
zes foliares. As folhas de rizomas sao, na maioria das vezes, 
escamiformes e/ou catafilos efemeros. Os rizomas pos- 
sibilitam as plantas a passagem segura pelo inverno, sob 


protegao do solo e, por essa razao, com frequencia servem 
para o armazenamento de substancias ( Polygonatum sp. e 
Iris sp.: Figura 4-18B, C, E). Alem disso, formam raizes ad- 
venticias e se ramificam de tempos em tempos. A morte 
gradual de segmentos de rizomas mais antigos conduz a 
propagagao vegetativa: a partir de uma planta rizomatosa 
pode ser formado um policormo muito ramificado, que 
se prolifera por grandes areas e, sob certas circunstancias, 
torna-se muito antigo, embora as partes aereas das plantas 
morram anualmente - por exemplo, Paris quadrifolia (Me- 
lanthiaceae), Convallaria majalis (Ruscaceae), Phragmites 
australis (“cana”, Poaceae), Anemone nemorosa (Ranun- 
culaceae), Mercurialis perennis (Euphorbiaceae), muitas 
especies do genero Primula (primulas, Primulaceae) e Pte- 
ridium aquilinum (feiteira, Dennstaedtiaceae). 

4.2.4 Formas de vida 


Ao se falar sobre o papel do rizoma como orgao de “dor- 
mencia”, faz-se entao indiretamente mengao ao problema 
ecomorfologico enfrentado por plantas de zonas com sa- 
zonalidade bem definida. Nesse contexto, dependendo 
das peculiaridades geograficas, sao colocados em primei- 
ro piano diferentes fatores ambientais, sobretudo a agua 
(ver 12.5) e/ou a temperatura (ver 12.3). Na flora da Eu- 
ropa Central e em outras floras em climas semelhantes, 
a mudanga de temperatura entre os meses de inverno e 
os de verao implica uma serie de estrategias adaptativas 
especiais, que podem ser resumidas no conceito de for¬ 
mas de vida. Nesse conceito, o ponto-chave e a maneira 
como os sensiveis meristemas do eixo conseguem resistir 
a invernos com geadas. As formas de vida existentes sao 
(Figura 4-19): 
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Figura 4-18 Rizomas. A Em Paris quadrifolia (Melanthiaceae), es- 
pecie perene rizomatosa monopodial (ver 4.2.4), os brotos verdes 
aereos sao ramos laterals do rizoma. a-c Ramos florais de tres anos 
consecutivos. B, C Em Polygonatum multiforum, a gema apical do 
rizoma forma anualmente urn ramo aereo com flores, que morre e 
deixa cicatrizes marcantes (C, 1,5x), que caracterizam seu nome 
popular: selo-de-salomao. 0 rizoma continua crescendo de forma 
simpodial, ou seja, pelo brotamento de uma gema lateral. D Rizoma 
de Viola odorata com resquicios escuros de catafilos e evidente me- 
tameria de nos e entrenos (2x). E Rizoma acumulador ramificado de 
Iris com cicatrizes foliares densas e transversais, onde ainda podem 
ser observados resquicios de feixes vasculares (0,6x). (Segundo A. 
Braun (A).) (Fotografias segundo P. Sitte.) 


• Fanerofitas (do grego, phaneros = aberto, visivel): 
sao arvores e arbustos, ou seja, plantas lenhosas, 
cujas gemas caulinares nao apenas estao acima do 
solo, como tambem atravessam a esta^ao fria sobre 
a camada de neve protetora. Os meristemas apicais 
sao resistentes a geadas e protegidos da desseca^ao 
por um tecido escamiforme compacto. Esses filo- 
mas secos, duros e com constitui^ao simples mui- 
tas vezes se apresentam lacrados por resina ou por 
substancias elasticas ou mucilaginosas secretadas 
por tricomas glandulares. Os meristemas apicais 
caem na primavera e suas densas cicatrizes formam 
aneis caracteristicos nos ramos em crescimento 
- os quais, por sua vez, demarcam os limites dos 
incrementos anuais (Figura 4-20). A caracteristica 
de possuir ou nao folhas resistentes a geadas e que 
permite distinguir as fanerofitas perenifolias das 
estivais. Entre as plantas perenes com areas de dis- 
tribui^ao fora de zonas susceptiveis a geadas (por 
exemplo, em regioes mediterraneas), predominam 
especies perenifolias. 

• Camefitas (do grego, chamaiphyes - pouco crescen- 
te): sao subarbustos e arbustos anoes que apresentam 
suas gemas praticamente junto a superficie do solo. 
Essas formas de vida desfrutam de prote^ao efeti- 
va contra geadas oferecida pela camada de neve in- 
vernal, pois esta, devido ao seu elevado teor de ar, e 
pessima condutora de calor. A este grupo pertencem 
plantas lenhosas procumbentes e decumbentes, alem 
de plantas em almofada (Figuras 4-21, 14-10G e 
14-18A) da tundra e das montanhas altas, bem como 
Erica carnea e Calluna sp. (urze). 

• Criptofitas (do grego, kriptos - escondido; tambem 
denominadas geofitas ou perenes nao lenhosas): 
apresentam orgaos axiais subterraneos, ou seja, man- 
tern suas gemas no solo. Geofitas rizomatosas e as 
com bulbos sao os tipos mais frequentes. Os ramos 
acima do solo (“escapos”) folhosos e com flores sao 
formados novamente a cada ano, para o que ha ne- 
cessidade das reservas armazenadas nos rizomas ou 
bulbos. Esses orgaos acima do solo morrem no inicio 
do inverno, mas muitas vezes a roseta foliar na base da 
planta (quando existir) resiste. 
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Figura 4-19 Formas de vida. As partes das plantas mostradas em vermelho atravessam o inverno, ao passo que as demais morrem no ou- 
tono. A, B Camefitas: Vinca sp. (pervinca) e Vaccinum sp. (mirtilo). C Fanerofita: faia. D-F Hemicriptofitas. D Taraxacum sp. (dente-de-leao) 
como exemplo para plantas rosuladas. E Herbacea perene estolonffera: Ranunculus repens (ranunculo). F Planta com escapo: Lysimachia sp. 
G, H Criptofitas. G Geofita rizomatosa: Anemone sp. H Geofita tuberosa: Crocus sp. I Terofita: Papaver rhoeas (papoula). (Segundo FI. Walter.) 


• Hemicriptofitas: grupo entre o das camefitas e o das 
criptofitas, cujas gemas encontram-se diretamen- 
te na superficie do solo e sao protegidas por neve, 
serapilheira ou touceiras durante o inverno. A este 
grupo pertencem o ranunculo (Ranunculus repens ), 
muitas gramineas (tambem os cereais de inverno), 
plantas rosuladas (tanchagem e dente-de-leao) e 
plantas estoloniferas (morango). Alem disso, exis- 
tem herbaceas perenes de porte alto, cujas gemas 
encontram-se na base do eixo aereo (que morre no 
inverno), como e o caso de Urtica sp. (urtiga) e da 
primulacea Lysimachia vulgaris. 

• Terofitas (do grego, theros = verao): nao apresentam 
orgaos axiais persistentes e atravessam o inverno sob 
forma de sementes. Essas sementes, por sua vez, sao 
extremamente resistentes ao frio devido ao seu baixo 
teor de agua. Ao mesmo tempo, as sementes contem 
os nutrientes necessarios para a germina^ao em seu 
proprio embriao (cotiledones) ou em um tecido nutri- 



Figura 4-20 Cicatrizes anelares em um galho de faia, o qual cres- 
ceu por sete anos como um braquiblasto e, posteriormente, passou 
a crescer como um macroblasto (com braquiblasto lateral; 2,4x; 
comparar tambem com Figura 4-9C). (Fotografia segundo P. Sitte.) 


tivo especial - o endosperma ou o perisperma. As te¬ 
rofitas sao as ervas propriamente ditas, isto e, morrem 
apos a matura^ao das sementes, conforme um progra- 
ma interno de desenvolvimento. O grupo das terofitas 
e constituido por plantas anuais e bianuais (do latim, 
annus - ano). As ervas anuais ocorrem principalmen- 
te como plantas ruderais (do latim, rudus - entulho), 
ou seja, como colonizadoras rapidas de lavouras aban- 
donadas, terrenos baldios ou afins, ao passo que as 
plantas rosuladas bianuais tambem se encontram em 
comunidades vegetais mais estaveis. 



Figura 4-21 Plantas em almofada. A Azorella selago , apiacea das 
llhas Kerguelen, na parte sul do turbulento Oceano fndico (0,2x). 
B Sistema caulinar simpodial em plantas em almofada. (Segundo 
A.F.W. Schimper (A) e W. Rauh (B).) 
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4.2.5 Ramifica 9 ao do caule 


4.2.5.1 Ramificaqoes dicotomica e axilar 

As pteridofitas, ao contrario das espermatofitas, raramen- 
te apresentam ramifica^ao axilar. No entanto, tambem ne- 
las, na maioria das vezes, existem relates espaciais fixas 
entre as bases foliares e gemas laterals (juntas ao filoma), 
apenas que as gemas, por exemplo, encontram-se inclina- 
das abaixo dos pontos de inser^ao das folhas. 

Um outro tipo de ramifica^ao e a dicotomia, que se ba- 
seia na divisao do meristema apical (Figuras 10-96 e 10-131). 
Enquanto a ramifica^ao junto ao filoma se estabelece na 
zona dos primordios foliares e, com isso, lateralmente ao 
apice vegetativo, a dicotomia se processa diretamente na 
zona inicial do meristema apical. A ramifica^ao dicotomica 
predomina em licopodios (Figura 10-156G), porem, e oca- 
sionalmente encontrada em pteridofitas. Sistemas de ramifi- 
ca^ao que surgem por meio da dicotomia sao denominados 
dicocladios (do grego, dichos = dobro, e kladion = ramo). 

4.2.5.2 Sistemas de ramifica 9 ao axilares 

Em espermatofitas, a regra geral e a ramifica^ao axilar: 
ramos laterals crescendo a partir das axilas de folhas. As 
folhas encontradas na por^ao vegetativa da planta sao 
denominadas bracteas, ao passo que aquelas em inflo- 
rescencias denominam-se bracteolas. Enquanto em co- 
niferas as gemas laterals apenas sao formadas acima da 
inser^ao de algumas aciculas, na regiao vegetativa de 
angiospermas, todas as axilas estao ocupadas com gemas 
laterals. As vezes, existem ate mesmo muitas gemas em 
uma unica axila foliar; neste caso, fala-se entao de gemas 
secundarias (Figura 4-22). 

A determina^ao das gemas axilares que brotarao, bem 
como a do grau de robustez dos ramos laterals emitidos a 
partir delas e a de sua ramifica^ao sao, para todas as cormo- 
fitas, estreitamente reguladas, conforme a especie e subme- 
tidas ao controle hormonal (ver 6.6). Por meio dessas in- 
ter-rela^oes das plantas, simultaneamente sao estabelecidas 
as chamadas correlates (ver 6.5), tambem acerca do cresci- 
mento vertical (ortotropico) ou horizontal/inclinado (pla- 
gitropico) de ramos. Em todos os casos, resultam sistemas 
de ramifica^oes caracteristicos, os que variam conforme a 
especie e sobretudo destacam o aspecto geral de uma planta, 
ou seja, o seu habito (do latim, habitus = aparencia, forma). 

Em muitos sistemas de ramifica^ao, os ramos laterals 
apresentam um crescimento atrasado em rela^ao ao do eixo 
principal. Esses sistemas sao formados hieraquicamente 
(eixo principal, eixos laterals ou secundarios de primeira, 
segunda e terceira ordens, etc.) e denominados sistemas 
monopodiais (Figura 4-23). Um exemplo desse sistema e 
o espruce (genero Picea ): o caule ortotropico e radialmente 
simetrico e o eixo principal dominante, ou seja, o mono- 
podio; os ramos laterals - como galhos e ramos, que por 



Figura 4-22 Gemas secundarias seriadas encontram-se sobrepos- 
tas no eixo. As maiores gemas podem ser as superiores (“ordem de- 
crescente”: A Forsythie sp., Oleaceae, 3,5x; B Rubus, amora-silves- 
tre, 2x), ou as inferiores (“ordem crescente”: C Lonicera xylosteum, 
madressilva, 5x). Gemas secundarias situadas lado a lado (onde se 
destacam como “maos” das infrutescencias de bananeiras ou as ob- 
servadas em bulbos de alhos, de onde os “dedos” provem) sao deno¬ 
minadas gemas secundarias laterais. (Fotografias segundo P. Sitte.) 

sua vez, novamente se ramificam de modo monopodial - 
possuem crescimento plagiotropico. Devido a dominan- 
cia apical, o formato da arvore assemelha-se a um cone. A 
maioria das coniferas, na realidade, apresenta constitui^ao 
semelhante (e sempre se ramifica monopodialmente). Nas 
copas de muitas arvores de folhas largas (latifoliadas), como 
o choupo (Populus sp.), o freixo (Fraxinus sp.) e o bordo 
(Acer sp.), tambem ha o predominio da ramifica^ao mono¬ 
podial, embora apresentem outro habito. 

Em outros vegetais, os ramos laterais sao mais forte- 
mente estimulados que o eixo principal. Nesse caso, a gema 
apical com frequencia torna-se atrofiada ou forma uma 
flor/inflorescencia ou uma gavinha apical; assim, a partir 
desse ponto nao e mais possivel a continuidade do cresci¬ 
mento em comprimento. A continua^ao do sistema axial e 
entao assumida pelas gemas laterais ou pelos ramos, cons- 
tituindo um sistema simpodial (Figura 4-23B, C). 

A palavra grego-latina podium significa, nesse contexto, parte ou 
modulo do eixo. Em simpodios, o sistema de ramifica^ao e com- 
posto por partes (fitomeros) igualmente robustas e de diferentes 
ordens. Ja em monopodios, o eixo principal e dominante e os ra¬ 
mos laterais, apresentam-se cada vez menos vigorosos, a medida 
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Figura 4-23 Tipos de ramificagoes. A Estrutura monopodial do caule com ramificagao lateral (racemosa); Eeo eixo principal, enquanto os 
numeros de 1 a 4 representam eixos laterais de 1 - a 4- ordens. B-C Ramificagao simpodial. B Monocasio. C Dicasio; o numero 1 corresponde 
ao eixo primario, enquanto 2 a 5, aos ramos laterais. 


que se avanga na ordem de ramificagao (numero ordinal crescen- 
te). Essa hierarquia e forma de ramificagao e constantemente man- 
tida durante o crescimento continuado do sistema total. 

O caso mais comum de um simpodio e o monocasio, 
no qual um unico ramo lateral ultrapassa o eixo principal 
bloqueado e assim da continuidade ao crescimento do sis¬ 
tema de ramificagao como um todo. Contudo, apos um 
certo periodo de crescimento longitudinal, esse ramo para 
de crescer, pelas mesmas razoes que o eixo principal origi¬ 
nal. Uma nova ultrapassagem e realizada pela ramificagao 
lateral do ramo lateral, e assim por diante (Figura 4-23B). 
Na maioria das vezes, a orientagao desses ramos que ul- 
trapassam os outros e tao fiel a diregao de crescimento do 
eixo principal, que os monocasios so podem ser distingui- 
dos pela analise dos monopodios. 

Troncos e ramos de muitas arvores latifoliadas sao simpodios, 
como e o caso dos de tilia, faia, choupo-branco, ulmeiro, cas- 
tanheira-portuguesa e tambem os de aveleira. A robusta e su- 
posta “gema apical” de galhos dessas especies lenhosas, a qual 
surge durante o inverno, na realidade, e uma gema lateral (qua- 
se) apical - a “verdadeira” gema apical atrofiou-se e ja caiu na 
maior parte das vezes. Outro exemplo para os sistemas simpodial 
monocasiais e a videira (Figura 4-24). Evidentemente, tanto os 
eixos caulinares aereos, como os rizomas monopodiais ou sim- 
podial-monopodiais podem ser ramificados (Figura 4-18A-C). 

Mais raros que os monocasios, sao os dicasios e pleio- 
casios, nos quais dois ou mais ramos laterais na mesma posi- 
gao ultrapassam o eixo principal bloqueado (Figura 4-23C). 
Os exemplos conhecidos para os dicasios sao os sistemas 
axiais de bias (Syringa sp.) e de visco (Viscum sp.) (Figura 


10-266), bem como os sistemas de ramificagoes de muitas 
cariofilaceas, onde a gema apical e utilizada para a formagao 
de flores (Figura 10-254D). A estreita ligagao existente entre 
a filotaxia e a ramificagao do eixo, no caso da ramificagao 
axilar, e aqui acentuada, uma vez que dicasios ocorrem em 
plantas com disposigao (decussada) das folhas. 

Se a gema apical em monopodios for danificada por influencias 
externas, seu papel e assumido pela gema imediatamente seguin- 
te; nessa situagao resulta o crescimento posterior, obrigatoria e 
excepcionalmente, em um monocasio. No entanto, muitas plan¬ 
tas alteram seu sistema de ramificagao entre monopodial e sim¬ 
podial, sob condigoes normais dependentes de fatores internos 
- o que e especialmente frequente durante a transigao da fases 
vegetativa para a de desenvolvimento floral. 



Figura 4-24 Monocasio da videira, Vitis vinifera. Modulos simpodiais 
consecutivos terminados em gavinhas (mostrados alternadamente 
em claro e escuro). As gemas encontradas nas axilas de folhas nas 
extremidades dos modulos simpodiais sao secundarias seriadas, 
cuja remogao realizada pelo vinicultor representa uma importante 
medida no manejo das videiras. (Modificado de A.W. Eichler.) 
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Raramente, tem-se o eixo primario de uma plantula cres¬ 
cendo de modo monopodial ate a formagao de uma flor terminal 
(como na papoula). O mais frequente e que flores sejam formadas 
apenas a partir de ramos laterals de ordens superiores, resultando 
em sequencias caulinares caracteristicas. Isso pode ser observa- 
do, por exemplo, em tanchagem (Plantago major), que apresenta 
so uma roseta foliar basal em seu primeiro eixo, bracteas incons- 
picuas em seu eixo lateral de primeira ordem, e apenas seus cur- 
tos ramos laterais terminam em flores. A tanchagem e uma planta 
com “tres eixos”. No caso de muitas arvores, somente os eixos de 
ordens hierarquicas muito mais elevadas podem formar flores; 
por essa razao, com frequencia sao necessarios muitos anos ate 
que especies lenhosas atinjam a maturagao de suas flores. 

4.2.5.3 Inflorescencias 

As inflorescencias (do \dXim, flores cere = florescer) ofere- 
cem exemplos especialmente explfcitos para as diversas 
possibilidades de ramificagao. Sua diversidade e enorme, 
superada apenas pela das flores. Uma classificagao da 
multiplicidade de formas e possfvel conforme os seguintes 
pontos de vista: 

• Inflorescencias simples/complexas (compostas): se 

distinguem pelo grau de ramificagao (Figuras 4-25 e 
4-26). Nas inflorescencias simples, somente sao envol- 



Figura 4-25 lnfloresc§ncias simples. Como exemplos de inflores¬ 
cencias racemosas tem-se muitos generos das familias Liliaceae 
e Brassicaceae, Epilobium sp. (Onagraceae) e Berberis vulgaris 
(Berberidaceae). Em espigas, encontram-se as flores de Oenothera 
sp. (Onagraceae), Plantago sp. (Plantaginaceae) e da maioria das 
orquideas. Espadices podem ser encontrados em milho e araceas. 
Umbelas sao formadas em Astrantia sp. (Apiaceae), hera e primu¬ 
las. Ja os capitulos e seus correspondentes receptaculos achata- 
dos ocorrem em Scabiosa sp. (escabiosa, Dipsacaceae), Knautia 
sp. (Dipsacaceae) e em Asteraceae. (Segundo F. Weberling e H.O. 
Schwantes.) 






Figura 4-26 Inflorescencias compostas. Ra- 
cemos compostos sao encontrados em muitas 
especies de trevo, enquanto umbelas compos¬ 
tas sao caracteristicas da maioria das apiace- 
as. Como exemplos de pamculas*, podem ser 
citados: lilas, ligustro e videira. Urn corimbo 
ocorre quando as flores de uma panicula se 
encontram aproximadamente no mesmo nivel, 
devido ao prolongamento dos pedicelos laterais 
anteriormente situados mais abaixo, como pode 
ser visualizado no sabugueiro, na sorveira-brava 
e na hortensia. Em algumas gramineas, as cha- 
madas espiguetas (pequenas inflorescencias 
caracteristicas desta familia) encontram-se em 
pamculas (por exemplo, aveia e Poa pratensis ). 
Para outras gramineas, como trigo, cevada, 
centeio, Lolium sp. (azevem) e Agropyrum sp. 
(grama-de-ponta), essas espiguetas situam-se 
em espigas. Antelas (= panicula em forma de 
funil; do alemao Trichterrispen ) sao mais bem vi- 
sualizadas em Filipendula ulmaria, a ulmaria. Tir- 
soides sao encontrados em castanheiro-da-in- 
dia, verbasco, borago e em muitas lamiaceas 
(por exemplo, a salvia). Dicasios sao tipicos do 
morango, da tilia e da familia Caryophyllaceae - 
sendo especialmente pronunciados em cerastio 
e arenaria, comparar com Figura 11-264D. (Se¬ 
gundo W. Troll e F. Weberling.) 

*N. de R.T. Preferiu-se manter as duas denominagoes 
(racemo composto e panicula), embora reconhecendo 
que em algumas obras (p. ex., Judd et. a!\ 2009. Siste- 
matica Vegetal - Urn Enfoque Filogenetico. 3 a Edigao 
- Artmed) elas sejam tratadas como sinonimos. 
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vidos os eixos cujo grau (ordem) nao ultrapassa mais 
de um nivel; ja nas compostas, eixos bastante distintos 
quanto ao grau ocorrem lado a lado; 

• Inflorescencias racemosas/cimosas: essa distingao 
equivale a das ramificagoes monopodial e simpodial. 
Inflorescencias simples sao monopodiais, e, por con- 
seguinte, racemosas; 

• Inflorescencias abertas/fechadas (Figura C no Qua- 
dro 4-1): quando cada um dos eixos de uma inflores- 
cencia - cujo numero pode variar de poucas a muitas 
- termina em uma flor, existe entao uma inflorescen- 
cia fechada. As inflorescencias abertas, ao contrario, 
nao apresentam flores terminais. Alem disso, as ge- 
mas apicais das inflorescencias abertas suspendem 
pouco a pouco o seu crescimento; sob determinadas 
circunstancias, porem, essas gemas sao reativadas, de 
modo que esse tipo de inflorescencia pode continuar 
crescendo vegetativamente. 

Extensas analises comparativas finalmente conduzi- 
ram a distingao dos tipos de inflorescencias monotelicas 
e politelicas (do grego, telos - fim). O Quadro 4-1 infor¬ 
ma acerca dessas analises e de detalhes da morfologia das 
inflorescencias. 

4.2.5.4 Formas de crescimento em plantas 
lenhosas: arbusto e arvore 

O habito dos arbustos resulta de um maior estimulo para 
o surgimento de gemas e para o crescimento de ramos la¬ 
terals na base de ramos do que para os situados em por- 
goes superiores da planta, comportamento chamado de 
basitonia (Figura 4-27). Arbustos podem, portanto, em 
qualquer periodo vegetativo, se “rejuvenescer” a partir da 
base mediante novos ramos (brotos), os quais estao dis- 
postos em uma zona de renovagao basal. Os galhos se ra- 


Figura 4-27 Forma de crescimento e de ramificagao de 
arbustos. A Aveleira, Corylus avellana. B Sabugueiro, Sam- 
bucus nigra ; sistema radical com raiz principal R somente 
indicada. Aqui, Ra = ramo principal; numeros de 1 a 4 repre- 
sentam os ramos anuais; s = ramos do lado superior estimu- 
lados; i = ramos do lado inferior inibidos; M = ramos mortos 
de varias geragoes; Gz = gemas na zona de renovagao do 
xilopodio; C = nos cotiledonares e H = hipocotilo. (Segundo 
W. Rauch.) 


mificam apenas fracamente, sobretudo na regiao proxima 
a seus apices, e igualmente apresentam longevidade e cres¬ 
cimento em altura limitados. A base lenhosa do arbusto, 
da qual novos brotos se originam anualmente, cresce pau- 
latinamente ate constituir um curto, porem nodoso xilo¬ 
podio (do grego, xylos - lenho, epodos = pe). O sistema de 
ramificagao dos arbustos e fundamentalmente simpodial. 

No sistema caulinar das arvores - seja monopodial 
ou simpodial - prevalece a acrotonia. Nesse caso, ao con¬ 
trario das circunstancias validas para arbustos, sao mais 
intensamente estimuladas as gemas apicais e aquelas en- 
contradas em suas proximidades, ou seja, as gemas laterals 
dispostas na parte mais exterior da copa (Figura 4-28; do 
grego, akros - superior, externo, e tonos - acentuagao, re- 
alce). O crescimento anual ocorre predominantemente em 
areas perifericas da copa de um tronco. 

O habito distinto das coniferas (gimnospermas) e das arvores la- 
tifoliadas (angiospermas, mais especificamente as eudicotiledone- 
as) consiste no fato de que em angiospermas, os ramos laterais 
mais velhos, provenientes de periodos de crescimento anteriores e 
encontrados na porgao inferior do tronco, se desenvolvem apenas 
fracamente; esses ramos secam e sao desprendidos da planta. Por 
meio dessa “acrotonia sobreposta”, surge um tronco quase sem ra¬ 
mos que, na maioria das vezes, suspende o continuo crescimento 
em comprimento apos alguns anos/algumas decadas, passando a 
apresentar uma copa larga de formato circular. Por outro lado, em 
coniferas monopodiais, os ramos laterais mais antigos e situados 
mais inferiormente tambem continuam crescendo, de modo que 
surge o conhecido formato piramidal da copa. Em comunidades 
muito densas de coniferas, os ramos inferiores nao recebem luz 
suficiente e, em consequencia, morrem. No entanto, esses ramos 
nao sao desprendidos da planta, mas sim permanecem, constituin- 
do um emaranhado de galhos rigidos e sem aciculas. Atualmente, 
esse estado e intencionalmente provocado em muitas florestas 
pelo plantio denso sem posteriores desbastes, o qual visa uma me- 
lhor aplicabilidade industrial de troncos delgados de crescimento 
muito rapido e, com isso, lucros mais elevados. A atmosfera som- 
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Figura 4-28 Forma de crescimento e ra- 
mificagao de uma arvore monopodial (A) 
e de uma simpodial (B). C Ramo de dois 
anos de idade de Ulmus minor com acentu- 
ada acrotonia; como urn novo modulo sim¬ 
podial, o ramo lateral superior S da con- 
tinuidade ao eixo principal; nas porgoes 
basais de ramos laterals inferiores e inter- 
mediarios surgem flores (0,1 x). (Segundo 
W. Rauch (A, B) e W. Troll (C).) 


bria dessas comunidades - nas quais ha uma camada constituida 
por aciculas recobrindo o solo (acida e de lenta decomposigao), e 
onde nao existe mais qualquer sub-bosque verde - e um sintoma 
inegavel de um ecossistema artificialmente alterado. 

Uma posigao intermediary particular entre arbusto e ar¬ 
vore e ocupada pelo lilas (Syringa sp.): seu sistema caulinar e 
acrotono, mas sua ramificagao e simpodial e, correspondente a 
filotaxia decussada, um dicasio. Portanto, no final do ramo anual 
sempre ocorre uma bifurcagao em dois “ramos de continuagao” 
igualmente robustos, de modo que nao pode ser formado um 
tronco uniforme. 

4.2.5.5 Metatopia, caulifloria, ramos adventicios; 
bulbilhos 

Em algumas plantas floriferas, o prindpio da ramificagao 
lateral foi aparentemente abandonado: os locais de inser- 
gao dos ramos laterals sao deslocados ao longo do eixo 
principal, como resultado de concrescencias (concaules¬ 
cencia; do grego, kaulos = caule), ou encontram-se sobre a 
folha (recaulescencia). Nesses casos, fala-se de metatopia 
(do grego = deslocamento; Figura 4-29). Concaulescencia 
e bem difundida em solanaceas, entre as quais a batata. 

Igualmente, quando ha caulifloria, a planta aparente¬ 
mente prescinde de ramificagao lateral. A partir de galhos 
ou de troncos robustos, surgem abruptamente braquibla- 
tos, os quais portam flores (e, consequentemente, frutos) e 
devem o seu surgimento a brotagao de gemas inicialmente 
dormentes (Figuras 4-30 e 10-294D). 

Em algumas plantas, as gemas laterals formadas pro- 
duzem bulbilhos (Figura 4-31), que se enraizam no solo, 
originando novas plantas. 

No entanto, existem tambem gemas/ramos em an- 
giospermas que realmente nao foram gerados nas axilas 
foliares. Isso se aplica a formagao de embrioes, bem como 
a formagao de gemas e caules adventicios, que surgem 


em raizes (do ingles root sucker)* ou folhas (Figura 4-32). 
Com frequencia, a formagao de ramos adventicios esta 
relacionada as injurias no corpo vegetal. Isso vale, por 


*N. de R.T. Nao existe na lingua portuguesa um termo tecnico para 
identificar esse comportamento vegetativo; popularmente, sao utili- 
zados os termos “chupao” ou “ladrao”. 



Figura 4-29 Metatopia. A Caso normal para a comparagao: ramo la¬ 
teral na axila da folha. B Recaulescencia. C Concaulescencia. D Inflo- 
rescencia de Solanum tuberosum (batata): concaulescencia de dois 
ramos laterais com monocasios helicoides. (Modificado de W. Troll.) 
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Quadro 4-1 


Morfologia das inflorescencias 

Inflorescencias simples (Figura 4-25): a espiga se distingue 
do racemo por apresentar flores sesseis (sem pedicelo) inse- 
ridas nas axilas das bracteas; e a umbela, pelo encurtamento 
do eixo da inflorescencia (raque), compensado pelo alonga- 
mento dos pedicelos das flores ate aproximadamente a mes- 
ma altura. No espadice, que se assemelha a espiga, a raque 
e fortemente espessada, enquanto no capftulo apresenta-se 
relativamente curta e, frequentemente, com um involucro de 
bracteas dispostas em roseta na base (folhas involucrais, que 
nao devem ser confundidas com as bracteas das flores de 
dentro do capftulo). 

Se em inflorescencias simples dos tipos racemo, espiga e 
umbela, todas as flores individuals forem substitufdas por inflo¬ 
rescencias do respectivo padrao, obtem-se como inflorescen¬ 
cias compostas (Figura 4-26) o racemo composto, a espiga 
composta e a umbela composta. Em panfculas, o apice da 
raque termina em uma flor (flor terminal), bem como todos 
os eixos laterais da inflorescencia, cujo grau de ramificagao 
aumenta continuamente da flor individual situada mais proxi- 
ma da flor terminal para a base da inflorescencia. 0 formato 
conico de uma panfcula pode mudar se, como consequencia 
do correspondente alongamento dos pedicelos, todas as flo¬ 
res se mantiverem no mesmo nfvel (corimbo, por exemplo, em 
Sorbus aucuparia). Com um estfmulo maior na base dos ramos 
da inflorescencia, a panfcula pode ate mesmo tornar-se total- 
mente “afunilada” (por exemplo, na ulmaria, Filipendula), o que 
e chamado de antela (do alemao spirre, anagrama do termo 
rispe = panfcula). 

0 tirsoide e o tirso, respectivamente com e sem flores 
terminals, ao contrario das panfculas, sao definidos como in¬ 
florescencias parciais* cimosas. Por ramificagao cimosa, com- 
preende-se uma ramificagao unica proveniente das axilas dos 
profilos (bracteolas) (Figura A), que, por sua vez, sao o unico 
filoma sob as flores e, em dicotiledoneas (tambem em algumas 
monocotiledoneas), comumente ocorrem em par e em posigao 
transversal (oposta ou alterna). Sempre que houver a ramifica¬ 
gao a partir dos eixos de ambos profilos, origina-se entao um 
dicasio (Figura B), e os ramos que partem dos profilos ultra- 
passam o eixo principal e continuam a se ramificar. Entretanto, 
se uma das axilas dos profilos permanecer “esteril”, resulta 
uma ramificagao do tipo monocasio (ou cimeira unfpara). 
Um monocasio e dito helicoide (ou cincino), quando os pedi¬ 
celos, que emergem a partir dos outros, desenvolvem-se alter- 
nada e sucessivamente em axilas dos profilos a direita e a es- 
querda. Ja quando apenas o profilo de um dos lados e “fertil”, 
seja o direito ou o esquerdo (relacionado aqui com a mediana 
que passa pela bractea correspondente e pelo eixo original), 
o resultado e um monocasio escorpioide (ou bostrix; Figura 
B). Se porventura esses tipos de monocasios aparecerem em 
ambos os ramos de uma inflorescencia parcial, inicialmente 
ramificada em dicasio, teremos entao um cincino composto 
de monocasios helicoides (por exemplo, urtiga-morta e ou- 


* N. de. T. A expressao inflorescencia parcial refere-se a cada elemento 
individual na forma de racemo, espiga, umbela ou capftulo em uma inflo¬ 
rescencia composta, ou entao aos ramos cimosos de um tirso/tirsoide. 


tros representantes da famflia Lamiaceae) ou um monocasio 
escorpioide composto. Em muitas monocotiledoneas e algu¬ 
mas dicotiledoneas, ocorre apenas um unico profilo “dorsal”, 
posicionado no ramo lateral do lado mais proximo ao eixo prin¬ 
cipal e mais distante da bractea (ou seja, entre o eixo principal 
e o ramo lateral). Isso resulta em uma ramificagao helicoide, 
denominada ripfdio (por exemplo, em especies de Iris) - for¬ 
ma de inflorescencia parcial cimosa cujos eixos estao todos no 
mesmo piano. 

Inflorescencias monotelicas e politelicas. A comparagao 
morfologica permite distinguir as inflorescencias monotelicas 
das politelicas. Nas monotelicas, tal como a panfcula (Figura 
4-26), a raque e os ramos laterais terminam em flor. Os ramos 
laterais provenientes da raque, situados sob a flor terminal e 
com flores, independente se ramificados ou nao, nesse sistema 
sao interpretados integralmente como elementos equivalentes 
e homologos. Todos esses ramos, por repetirem de certo modo 
o comportamento do eixo principal, sao igualmente chamados 
de unidades de repetigao ou paracladios; os paracladios sao 
classificados por ordem, desde a primeira ate a “n”, conforme 



Figura A A foliagao de ramos laterais tambem em inflorescen¬ 
cias se inicia com um ou dois “profilos”, que se distinguem pela 
forma e posigao em relagao a outras folhas. Quando se trata de 
dois profilos (como na maioria das dicotiledoneas, 1 e 2), em 
geral eles se dispoem transversalmente. Em monocotiledoneas, 
na maioria das vezes, surge apenas um profilo nao lateral, mas 
que ocorre no lado do ramo lateral voltado para o eixo principal 
(em amarelo): profilo “adossado”, supostamente resultante da 
jungao de dois outros profilos. A esquerda, tem-se o perfil; a 
direita, o diagrama; eixos principais em verde. (Segundo D. Von 
Denffer.) 














Tratado de Botanica de Strasburger 175 



Figura B Algumas formas de ramificagao cimosa em inflo¬ 
rescences. Dicasio de perfil e em diagrama. Monocasio he- 
licoide: por exemplo, em Echium sp. (Boraginaceae) e Petunia 
sp. (petunia). Monocasio escorpioide: em Hypericum sp. (er- 
va-de-sao-joao). (Segundo W. Troll e F. Weberling.) 


a sua respectiva ramificagao. De acordo com o princfpio das 
proporgoes variaveis, esse sistema de ramificagao pode ser mo- 
dificado de diversas maneiras: por multiplicagao ou diminuigao 
do numero de flores ate a redugao para uma flor terminal, por 
diferente formagao dos entrenos em partes distintas da planta, 
por outras formas de ramificagao (por exemplo, a tirsoide), ou 
ainda, por diferente estimulo dos ramos superiores ou inferiores 
(estmnulos acrotono ou basitono). 

As inflorescencias do tipo politelico nao terminam em 
flor, mas sim em florescencia multiflora (florescencia prin¬ 
cipal, Figura C, II) constituida por flores isoladas laterais ou, 
no caso do tirso, por florescencias parciais cimosas. 0 api- 
ce da raque, ao contrario de inflorescencias do tipo monote- 
lico, permanece aberto - as vezes, posteriormente volta ate 
mesmo ao crescimento vegetativo, como e o caso de Ananas 
sp. (abacaxi). Ramos laterais que antecedem a florescencia 
principal e repetem o comportamento da raque, isto e, termi¬ 
nam do mesmo modo em uma florescencia (coflorescencia), 
e, por isso, sao chamados de paracladios (do tipo politelico). 
As inflorescencias politelicas derivam das monotelicas atraves 
de duas etapas: 1) pela perda da flor terminal e 2) por uma 
especializagao de seus ramos laterais em eixos que agora, 
como flores isoladas ou florescencias parciais, representam 
elementos de uma unidade de ordem mais elevada (ou seja, 
a florescencia), e tambem em paracladios, que, por sua vez, 
terminam em florescencia. 

A flor terminal de florescencias monotelicas, bem como a flo¬ 
rescencia principal das politelicas, sempre precede uma etapa, 
em que paracladios se desenvolvem e enriquecem as inflores¬ 
cencias com outras flores. Abaixo dessa “zona de enriqueci- 
mento”, surge mais ou menos subitamente urn impedimento 
na antese de paracladios (zona de inibigao). Em plantas herba- 
ceas perenes, as gemas nas axilas foliares basais do eixo prin- 




Figura C Inflorescencias fechadas e abertas. I Inflorescencia 
fechada com flor terminal T, flores laterais abrindo-se no sen- 
tido da base para o apice. II Sinflorescencia aberta comple- 
xa: florescencia principal FP e coflorescencia CF da zona de 
enriquecimento ZE com florescencias parciais FPa. A zona de 
enriquecimento e constituida por ramos secundarios (paracla¬ 
dios Pc, Pc’). Nas zonas de inibigao ZI/ZI’, a antese das gemas 
laterais e impedida por hormonios; zona de renovagao ZR. A 
florescencia principal costuma ser destituida da zona de enri¬ 
quecimento por urn saliente entreno basal EB. (Segundo W. Troll 
e F. Weberling.) 


cipal atuam como gemas de renovagao, das quais resultam 
novos ramos aereos nos posteriores periodos vegetativos (zona 
de renovagao). As zonas de enriquecimento, de inibigao e de 
renovagao constituem juntas o fundamento, o qual abrange 
por completo a porgao mais vegetativa da raque. Uma estru- 
turagao correspondente pode ser comumente observada em 
paracladios, quando nao e considerada a ausencia da zona de 
renovagao. Em ramos florais de especies lenhosas (arvores, 
arbustos), a zona com gemas de renovagao e “ramos de conti- 
nuagao” dela oriundos, muitas vezes antecedem diretamente a 
zona de enriquecimento. 

Em varios casos, as inflorescencias monotelicas sao tidas 
como fechadas, enquanto as politelicas, como abertas. Contu- 
do, entre as inflorescencias monotelicas, ha tambem algumas 
nas quais o apice caulinar do eixo principal permanece aberto 
e ate mesmo continua a crescer ilimitadamente (muitas lianas 
e plantas rosuladas perenes). A estrutura monotelica dos pa¬ 
racladios mostra, porem, que se trata de inflorescencias mo¬ 
notelicas. Os pares conceituais monotelico/politelico e aberto/ 
fechado caracterizam, com isso, diferentes circunstancias. 

Referenda 
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Figura 4-30 Caulifloria. A Em Goethea cauliflora (Malvaceae), as 
flores localizam-se nas axilas de folhas desprendidas da planta, mas 
cuja posiqao no eixo ainda e detectavel pelas cicatrizes que deixaram. 
B Na arvore-de-judas Cercis siliquastrum (Fabaceae), encontrada na 
regiao do Mediterraneo, as flores ocorrem em ramos mais antigos ja 
com ritidoma, razao pela qual nenhuma cicatriz foliar pode ser visuali- 
zada. (Fotografias segundo W. Barthlott (A) e D. Zissker (B).) 



Figura 4-31 Gemas laterais modificadas em bulbilhos da dentaria, 
Cardamine bulbifera (= Dentaria bulbifera). (Fotografia segundo P. Sitte.) 



Figura 4-32 Bulbilhos na mae-de-milhares, Kalanchoe daigremon- 
tiana, planta suculenta da famflia Crassulaceae. Gemas adventicias 
formadas nos “dentes” da margem foliar tornam-se plantas jovens, 
que mais tarde se desprendem da planta-mae. Gemas axilares es- 
tao presentes nesta especie, mas nao sao visiveis externamente. 


exemplo, ao conhecido rebrotamento de tocos ou a nova 
formagao de meristemas caulinares no tecido de calos - 
utilizado, por sua vez, na propagagao de plantas a partir de 
cultura de celulas (Figura 6-47). 

4.2.6 Especiais funcjoes e formas 
de adapta 9 ao 


Os estoloes e os tuberculos estoloniferos da batata (Figura 
4-11) sao, como mencionados anteriormente, metamorfo- 
ses do caule que funcionam como meio de propagagao ve- 
getativa e de dispersao. Devido a forma incomum de vida 
e/ou de adaptagao a condigoes especiais de habitat, surge 
uma serie de outros metamorfismos do caule, sendo, os 
mais frequentes: 

• Caules com fungao de reserva. Em todos os caules, 
o parenquima de preenchimento possui uma fungao 
armazenadora. Em determinadas plantas, essa fungao 
e especialmente salientada. Nestes casos, o respectivo 
parenquima se multiplica e, por essa razao, os ramos 
se tornam mais ou menos espessos, dando origem aos 
tuberculos caulinares. 

Essa tuberizagao e principalmente valida para o hipocotilo (sur- 
gimento de tuberculos com origem no hipocotilo, por exemplo, 
em Cyclamen sp., rabanete e beterraba. O termo raizes tubero- 
sas e em geral empregado na morfologia vegetal, quando partes 
das raizes tambem - ou ate mesmo principalmente - sao incor- 
poradas a formagao do tuberculo, Figura 4-33; Figuras D-E no 
Quadro 4-4). As vezes, as porgoes foliaceas do caule sao conver- 
tidas em tuberculos, o que e o caso da couve-rabano. Em plantas 
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Figura 4-33 Contribuigao da raiz primaria e do hipocotilo (azul) na 
formagao da raiz tuberosa em diferentes variedades de Beta vulga¬ 
ris. A Beterraba-agucareira. B Beterraba-forrageira. C Beterraba. 
(Segundo W. Rauh.) 


herbaceas perenes com tuberculo anual efemero, tais como Col- 
chicum autumnale (colquico; Colchicaceae) e Crocus sp. (croco; 
Iridaceae), a base caulinar - a qual e totalmente coberta por solo 
- se intumesce, constituindo assim, um tuberculo “dormente” 
durante a epoca desfavoravel de inverno. Na primavera seguinte, 
uma gema lateral brotara deste tuberculo e originara um ramo 
de renovagao, cuja base se desenvolvera em um novo tuberculo. 

• Caules com fungao de folha. O parenquima cortical 
do caule de herbaceas e verde devido aos cloroplas- 
tos, e e nele que tambem e realizada a fotossintese. 
Essa fungao, que ja aparece de forma acentuada, por 
exemplo, em Genista sp. (Fabaceae), pode ser ainda 
mais pronunciada em caules pianos, os denominados 
platicladios (do grego, platys - piano). Esses platicla- 
dios englobam tanto filocladios (Figura 4-3), como 
cladodios (Figura 4-34). Em tais casos, as folhas sao 
reduzidas a escamas ou a espinhos, ou, entao, se des- 
prendem da planta precocemente. 

• Suculencia caulinar. Plantas de locais muito secos 
(xerofitas) precisam, em primeiro lugar, limitar a sua 
transpiragao. Como as folhas nao representam so- 
mente o orgao responsavel pela fotossintese, mas tam- 



Figura 4-34 Filocladios de cactaceas como exemplos de clado¬ 
dios. A Flor-de-maio, Zygocactus truncatus (0,5x). B Opuncia, Opun- 
tia sp., com flores e dois frutos; a filotaxia dispersa se desenvolve 
em um padrao regular de parasticas das areolas (0,3x). (Modificado 
de Schumann (B).) 

bem o da transpiragao, essa limitagao ocorre prefe- 
rencialmente pelo desenvolvimento de espinhos - os 
quais, ao mesmo tempo as protege contra herbivoria. 
Assim, a fotossintese e transferida para o caule. Em 
vegetais ativos e resistentes a secas, o caule verde se 
torna suculento (do latim, succus = suco), ou seja, se 
transforma em um armazenador de agua de grande 
volume e reduzida superficie. 

A suculencia caulinar e principalmente conhecida em cactaceas. 
E como Goethe admiradamente ja havia constatado, suas plan- 
tulas assemelham-se aquelas de outras eudicotiledoneas. Em 
uma fase posterior do desenvolvimento, o parenquima cortical 
se intumesce e origina o parenquima aquifero; as folhas se tor- 
nam espinhos, enquanto as gemas laterais, tufos de pelos ou de 
espinhos, sao denominados areolas. Cactos globosos e colunares 
possuem proeminentes nervuras longitudinals e, devido a distin- 
ta exposigao solar em seus flancos, podem ser geradas acentua- 
das diferengas de temperatura. Com esse potencial termico, tais 
cactos mantem correntes de ar refrigeradoras em movimento. 

No entanto, as cactaceas nao sao as unicas que apresentam 
suculencia caulinar. Esta caracteristica surge como uma adap- 
tagao convergente em plantas de varias ordens (Figura 4-35). 
Apesar das semelhangas exteriores, a estrutra interna, no entan¬ 
to, pode variar. Desta maneira, a medida que a medula (e nao 
o cortex) se torna um parenquima aquifero, os feixes vasculares 
em caules suculentos, passam a nao ser mais centrais (como em 
cactaceas), os mesmos se tornam perifericos. 

• Espinhos caulinares. Nao sao somente as folhas que 
podem se transformar em espinhos (Figura 4-7), mas 
tambem os braquiblastos lignificados (Figura 4-36). 
Como exemplos disso, existem os espinhos nao ra- 
mificados de algumas rosaceas, como Prunus spino- 
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A B C D E 


Figura 4-35 Suculencia caulinar como exemplo para paralelismo 
filogenetico sob condigoes de clima seco com periodos curtos, po- 
rem abundantes de chuva. A-E Caules em aumento (0,5x). A Cereus 
iquiquensis (Cactaceae). B Euphorbia fimbriata (Euphorbiaceae). C 
Huernia verekeri (Asclepiadaceae). D Kieinia stapeliiformis (Astera- 
ceae). E Cissus cactiformis (Vitaceae). (Segundo D. von Denffer.) 


Figura 4-36 Espinhos caulinares e aculeos. A Braquiblasto lenhoso 
em espinho-de-fogo, Pyracantha coccinea. B Braquiblastos foliosos 
ao lado dos lenhosos em espinheiro-mantimo, Hippophae rhamnoi- 
des . C Braquiblasto lenhoso de abrunheiro, Prunus spinosa (do latim 
spina, que significa espinho), com botoes florais. D Espinhos rami- 
ficados no caule de espinheiro-da-virgfnia, Gleditsia triacanthos, os 
quais surgem a partir de ramos laterais e sao totalmente lenhosos; 
ha uma variedade desta especie, a inemis, que nao apresenta espi¬ 
nhos, pois este vegetal nao forma tais ramos laterais. E-H Aculeos. E 
Excrescencia no caule de paineira, Chorisia sp.; suas pontas lenho- 
sas e bem agudas nao permitem a “escalada” da arvore. F Rosas; 
a disposigao dos aculeos nao esta relacionada aos nos caulinares 
(indicado pelas setas). G Framboesa (1,5x). H Cardo-penteador, Dip- 
sacus fuiionum (1,5x). (Fotografias segundo P. Sitte.) 

▲ 
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sa (abrunheiro), Crataegus sp. (espinheiro-branco) 
e Pyracantha sp. (espinho-de-fogo), e ainda, os espi- 
nhos caulinares ramificados de Gleditsia sp. (Fabace- 
ae). Analogos aos espinhos, porem nao homologos 
(ja que sao excrescencias), sao os aculeos de rosas e 
amoras-silvestres (ver 3.2.2.1; Figura 4-37). O efeito 
pungente-lesivo de espinhos e aculeos (como o de 
garras, dentes e etc.) basea-se no fato de que nas pon- 
tas rigidas, surge uma elevada pressao, mesmo quan- 
do aplicada uma minima for^a (pressao = for^a/area). 

• Gavinhas caulinares. Os caules podem, bem como as 
folhas (Figura 4-68), se modificam em gavinhas e, com 
isso, assumem a fun^ao de fixa^ao/suporte em plantas 
trepadeiras. As gavinhas caulinares e foliares crescem 
em continuos movimentos de busca, e reagem mui- 
to facilmente ao estimulo do toque (tigmonastia, ver 
7.3.2.4). Gavinhas caulinares, sem exce^ao, sao extre- 
midades modificadas de ramos laterais, as quais po¬ 
dem surgir de axilas em um monopodio (por exemplo, 
Passiflora sp., maracuja) ou de modulos monocasicos, 
como em videiras (Figura 4-24). Em Parthenocissus sp. 
(Vitaceae), as extremidades das gavinhas se transfor- 
mam em discos aderentes (Figura 4-68C). 

Plantas trepadeiras se enraizam no solo e escalam outras plantas, 
rochas, muros ou afins, com seus ramos finos. Assim, tais vege- 
tais melhoram a capta^ao de luz de suas folhas, sem desenvolve- 
rem caules. Diante do significado central que o fator luz (junto a 
disponibilidade de agua e a temperatura) possui para a vida das 
plantas, nao e de se surpreender, que a escalada pode ser reali- 
zada de diversas maneiras, afinal existem numerosas forma^oes 
analogas a gavinhas (Tabela 4-1). 

• Haustorios (do latim, haurere = suc^ao) sao orgaos 
sugadores, com os quais, por exemplo, plantas pa- 
rasitas estabelecem uma conexao com os vasos con- 
dutores das plantas hospedeiras. Dentre as parasitas 
cormofitas, predominam aquelas que parasitam rai- 


A B 


Figura 4-37 Desenho esquematico da secqao longitudinal de um es- 
pinho (A) e de um aculeo (B). 0 corpo lenhoso de um espinho provem 
do corpo lenhoso da planta que o suporta, o espinho surge na axila de 
uma bractea e de sua cicatriz foliar. 0 aculeo, por sua vez, e exclusiva- 
mente formado a partir do tecido cortical, como uma forma de emer- 
gencia do mesmo, deixando-se facilmente ser destacado do vegetal. 


zes, ou seja, que penetram nas raizes da “vitima”. Seus 
haustorios sao raizes parasitas transformadas. Algu- 
mas parasitas de caule, como o visco ( Viscum sp., San- 
talaceae), tambem penetram em sua hospedeira com 
seu sistema radicular (Figura 4-39). Por outro lado, 
existem parasitas com haustorios adventicios, como e 
o caso das especies do genero Cuscuta (cuscuta, Con- 
volvulaceae; Figuras 4-38 e 10-314D). 

A cuscuta pertence ao grupo das holoparasitas (do grego, holos = 
inteiro), seus caules vao desde amarelo-palido a vermelho, sendo 
que a maioria das plantas praticamente nao contem clorofila e, 
por esta razao, sao incapazes de realizar fotossintese. As folhas 
sao, por conseguinte, reduzidas a diminutas escamas foliares e 
a radicula, por sua vez, morre precocemente sem ser substitui- 
da. A plantula cresce exclusivamente em comprimento atraves 
de movimentos circulares, ate que o mesmo tenha encontrado 
uma “vitima” apropiada e se enrolado no caule desta. Nos locais 
de contato, o parenquima cortical papiliforme do parasita cresce 
e, com o auxilio de seus proprios haustorios, finalmente adentra 
o tecido hospedeiro. Acima das chamadas hifas “de busca” e es- 
tabelecido o contato com os tubos crivados da “vitima” (Figura 
4-39A). 

4.2.7 Anatomia da estrutura 
primaria do caule 


4.2.7.1 Desenvolvimento 

No cone vegetativo do apice caulinar, a zona de inicia^ao 
apical de apenas 10-50 pm de altura e a area organoge- 
netica (zona de diferencia^ao e zona de determina^ao), 



Figura 4-38 Cuscuta, Cuscuta europea (0,5x). A Plantulas cres¬ 
cendo ao longo do solo, enquanto a extremidade oposta ao apice 
morre. B Cuscuta florida subindo ao longo de sabugueiro (Salix sp.). 
(Segundo F. Noll.) 
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Tabela 4-1 Plantas trepadeiras (lianas) e seus orgaos fixadores 


Classifica 9 ao 

Orgao de fixa<;ao 

Exemplos selecionados 

Plantas voluveis 

Caules com entrenos prolongados 
para enrolamento em suportes 

Dextrorsas: em muitas leguminosas (feijao, Wisteria = glicfnia) e 
curcubitaceas (abobora, pepino, etc.); em convolvulaceas como 
Convolvulus arvensis e cuscuta (Figura 4-38) 

Sinistrosas: lupulo (Humulus lupulus), madressilva (Lonicera sp.) e tamo 
(Tamus communis) 

Trapadeiras com 
gavinhas 

Gavinhas: orgaos filamentosos 

Gavinhas caulinares: videira (Vitis sp., Figuras 4-24 e 4-68C), maracuja 
(Passiflora sp.) 

Gavinhas foliares: em muitas curcubitaceas (Figura 10-287A) como 
abobora e brionia (Bryonia sp.) 

Gavinhas foliares pinadas: em muitas leguminosas (ervilha, vfcia = Vicia 
sp., etc., Figura 4-68A, B) e em clematis (Clematis sp.). Ja com apice 
foliar prolongado: gloriosa (Gloriosa sp.); com gavinha peciolar: nepentes 
(Nepenthes sp.; Figura A no Quadro 4-3) 

Gavinhas radiculares: baunilha (Vanilla sp.) 

Trepadeiras com 
raizes grampiformes 

Raizes grampiformes curtas 

Hera (Hedera sp.; Figura A no Quadro 4-4) 

Trepadeiras 

Pelos aderentes, aculeos, espinhos 
ou ramos laterais, para evitar que 
a planta “deslize”, permitindo o 
crescimento em outros vegetais 

Pelos aderente: galio (Galium aparine) 

Aculeos: rosa trepadeira, amora-silvestre 

Espinhos: primavera (Bougainvillea sp.) 

Ramos laterais: doce-amarga (Solanum dulcamara) 



Figura 4-39 A Cuscuta, Cuscuta europea, sob re uma planta hospedeira. 0 haustorio da parasita (acima) penetrou em um pecfolo da hos- 
pedeira, e no parenquima desta, desenvolveu hifas “de busca” (40x). B Em detalhe: a eficiente e adequada conexao (indicada pela seta) 
existente entre um vaso da hospedeira (*) e os vasos curtos no haustorio (**), os quais sao constitufdos por celulas parenquimaticas (200x). 
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na qual os primorios foliares surgem, sao seguidas pela 
zona histogenetica (ver 3.1.1.1). Nesta zona histogeneti- 
ca (iniciada a 50-150 pm abaixo do apice), o meristema 
periferico que circunda o meristema da medula, se divide 
em procambio e meristema fundamental. As celulas do 
procambio se tornam rapidamente prosenquimaticas, ou 
seja, delgadas, orientadas longitudinalmente e ricas em 
conteudo protoplasmatico, diferenciando-se das celulas 
isodiametricas e acentuadamente vacuolizadas do me¬ 
ristema fundamental adjacente (Figura 4-40). Cordoes 
procambiais levam, muito precocemente, a formagao de 
primordios foliares, os quais posteriormente se desenvol- 
verao em tragos foliares*. 

A partir da zona de diferenciagao, e estabelecido o 
proximo destino das celulas e com isto, o da futura organi- 
zagao dos tecidos do eixo: a protoderme encontrada mais 
exteriormente forma a epiderme, o meristema cortical ori- 


*Por tragos foliares compreende-se cada cordao vascular que se se- 
para do sistema vascular do eixo e o conecta com as folhas. Ele e 
valido para tragos de ramos sobre as gemas laterais e ramos laterais 
conectados ao tecido vascular do eixo. 



Figura 4-40 Procambio. A Secgao longitudinal do apice caulinar de 
linho, Linum sp.; um cordao de procambio se diferencia abaixo do pri- 
mordio foliar (107x). B Secgao transversal do cone vegetativo de ranun- 
culo, Ranunculus acer, realizada abaixo do apice; as celulas do anel de 
procambio sao indicadas por pontos, e em quatro locais, ha infcio da di¬ 
ferenciagao dos feixes vasculares (90x). C Secgao transversal no cone 
vegetativo de veronica, Veronica traversii, com anel de procambio visf- 
vel entre a medula e o cortex (60x). (Segundo K. Essau (A); Helm (B).) 


gina o cortex primario, a partir do procambio e formado o 
tecido vascular, e do meristema medular, a medula. A zona 
histogenetica transforma-se, em diregao a base, na zona 
de alongamento, onde a atividade mitotica gradualmente 
cessa e as celulas passam a delimitar suas formas e medi- 
das definitivas. A partir das celulas derivadas do procam¬ 
bio, sao formados os primeiros elementos do floema e (na 
maioria das vezes, um pouco depois) os do xilema, ou seja, 
o protofloema e o protoxilema, respectivamente. Seus ele¬ 
mentos vasculares - o floema e o xilema primarios - nao 
promovem o alongamento do eixo jovem, eles se tornam 
passivamente alongados e com frequencia se rompem ou 
comprimem, assim que o crescimento longitudinal e o pri¬ 
mario em largura estiverem sido concluidos e que os maio- 
res, mais efetivos e permanentes elementos vasculares do 
metafloema e metaxilema, passem a funcionar. 

4.2.7.2 A estrutura primaria 

A Figura 4-41 exibe uma secgao transversal do caule de 
uma eudicotiledonea, o qual e praticamente simetrico no 



Figura 4-41 Caule de uma eudicotiledonea herbacea em secgao 
transversal. A Desenho esquematico. Entre os feixes vasculares 
podem ser visualizados raios medulares parenquimaticos. 0 xilema 
localiza-se na porgao dos feixes vasculares direcionada para o inte¬ 
rior, e o floema, na porgao voltada para o exterior. B Parte da secgao 
transversal de urtiga-branca, Lamium album (60x). 
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sentido radial. Do interior para a periferia, e possivel reco- 
nhecer os seguintes tecidos: 

• Parenquima medular. Preenche a porgao central. 
Esse tipo de parenquima funciona como tecido de 
reserva ou entao e morto, e nesta situagao, as celulas 
sao ocupadas por gas (por exemplo, em girassol e em 
sabugueiro). Em outros casos, surge uma cavidade 
medular por ruptura ou desintegragao do tecido; 

• Tecido vascular (ver 3.2.4.3). Nas eudicotiledoneas 
herbaceas, os feixes vasculares isolados sao dispos¬ 
es ao redor da medula. Os feixes vasculares colate- 
rais abertos (xilema no interior, floema no exterior) 
sao, portanto, separados uns dos outros pelos raios 
medulares parenquimaticos (“parenquima interfas¬ 
cicular”). No exterior e ao redor do floema, com fre- 
quencia encontram-se fibras liberianas densamente 
agrupadas. Devido a forma caracteristica do contorno 
exibida por este tecido de suporte e de protegao quan- 
do em corte transversal, muitas vezes, fala-se de um 
“esclerenquima falciforme”; 

• Endoderme caulinar. A bainha que em geral circun- 
da o anel de feixes vasculares. As celulas desse ultimo 
tecido interno (e que possui uma camada; ver 3.2.2.3) 
posicionam-se uma ao lado da outra sem deixar la¬ 
cunas e, muitas vezes, contem muitos amiloplastos. 
Em algumas plantas (por exemplo, primulas e aste- 
raceas), podem ser detectadas estrias de Caspary nas 
paredes celulares anticlinais da endoderme caulinar, 
enquanto que em outras, a endoderme do caule e 
pouco reconhecivel; 

• Parenquima cortical. E o tecido de preenchimento 
entre o anel de feixes vasculares e epiderme, que em 
geral e um clorenquima. As zonas perifericas do cor¬ 
tex primario com frequencia sao constituidas por co- 
lenquima; 

• Epiderme. Junto a sua cuticula, representam o limi- 
te entre o interior do vegetal e o meio exterior (ver 
3.2.2.1). Tal epiderme quase sempre apresenta idio- 
blastos. Estomatos e tricomas (em geral com natureza 
glandular) pertencem (tambem) a configuragao nor¬ 
mal das epidermes caulinares. 

O cortex primario e a epiderme constituem o cortex (do 
latim, que significa casca). 

Esse esquema do corte transversal pode variar con- 
sideravelmente. Em eudicotiledoneas lenhosas e em 
gimnospermas, nas quais a estrutura primaria do caule 
posteriormente sera modificada pelo crescimento secun- 
dario em largura, o anel de feixes vasculares e substituido 
por um anel de tecido vascular (cilindro oco), que por sua 
vez, sera rompido apenas parcialmente por delgados raios 
medulares de reduzida altura (Figura 4-45C). 

Mais acentuadas sao as diferengas em monocotile- 
doneas. Seus feixes vasculares colateralmente fechados 
nao sao dispostos em forma de anel, mas sim distribuidos 
por todo o corte transversal do caule (Figura 4-42). Dessa 



Figura 4-42 Parte de uma secgao transversal do caule de milho 
(50x). Assim como em todas as monocotiledoneas, os feixes vascu¬ 
lares estao distribuidos aqui por toda a secgao transversal do caule 
(comparar com a Figura 3-26A). Os polos de xilema sao, sem ex- 
cegao, orientados para o interior do caule; o protoxilema e muitas 
vezes rompido portensao. 


maneira, nem a medula e nem o cortex sao identificados 
como areas delimitadas de tecidos. 

Os feixes vasculares do caule e os da raiz de uma plan- 
ta formam, anatomica e funcionalmente, um sistema co- 
nectado chamado de estelo (Quadro 4-2). 

4.2.7.3 Crescimento primario em largura e por 
espessamento do meristema apical 

Por meio da multiplicagao celular e aumento pos-embrio- 
nario do tamanho da celula, o caule cresce nao apenas 
em comprimento, mas tambem em diametro, falando-se 
entao em crescimento primario em largura. A forma do 
cone vegetativo se deve ao efeito conjunto dos crescimen- 
tos axial e transversal; podendo desta maneira, variar bas- 
tante. Se ha o predominio do crescimento em altura, o api- 
ce meristematico sera estreito e pontiagudo (Figura 3-3A, 
C). Contudo, se predomina o crescimento em largura, sera 
arredondado ou piano - em situagoes extremas (como em 
palmeiras, cactaceas, plantas rosuladas), ate mesmo sao 
formadas depressoes no apice. 

Em palmeiras de grande porte (cujos caules atingem pelo menos 50 
m de altura sem crescimento em largura secundario), o crescimen¬ 
to em largura primario leva, por meio de uma prolongada atividade 
cambial, a formagao de depressoes no apice, cujo diametro pode ser 
superior a 30cm. Desse modo, o diametro do caule e determinado 
e permanece inalteravel durante o posterior crescimento em altura: 
o caule da palmeira e igualmente espesso em todas as partes, como 
o fuste de uma delgada coluna. Como normalmente o caule nao se 
ramifica, o mesmo nao porta uma copa, mas sim apenas um tufo de 
folhas grandes situado em sua extremidade (“leque”). 

Em varias eudicotiledoneas tambem ocorre um macigo 
crescimento em largura, que essencialmente se aplica ao cortex 
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(forma cortical: cactaceas) ou a medula (forma medular: apio, 
couve-rabano, tuberculos de batata). Em ambos os casos, se trata 
de multiplicagao do parenquima de reserva. 

Durante o desenvolvimento do caule de uma planta, o 
meristema tambem altera seu proprio tamanho. No em- 
briao, a zona de iniciagao do apice caulinar e, na maio- 
ria das vezes, pequena; porem, e cada vez mais ampliada 
em plantulas por multiplicagao do numero de celulas no 
promeristema. Dessa maneira, o perimetro do apice au- 
menta (enquanto o crescimento em largura permanece 
constante), falando-se assim em crescimento por espes- 
samento do apice. O diametro (transversal) do meriste¬ 
ma finalmente ultrapassa um valor maximo e diminui de 
novo, quando a transigao para a floragao se inicia. Devido 
a essas modificagoes, o caule primario apresenta uma for¬ 
ma duplamente conica, que e especialmente pronunciada 
em monocotiledoneas de 1 ano de idade, visto que nestas, 
tal forma nao e mascarada pelo crescimento em largura. 

4.2.8 Caule na fase secundaria 
de crescimento 


4.2.8.1 Significado funcional do crescimento 
secundario em largura 

As coniferas e as angiospermas primitivas sao as maiores 
formas de vida; a copa de arvores de sequoia e de eucalip- 
tos podem estar distante cerca de mais de 100 m do solo. Na 
maioria das vezes, os troncos das arvores suportam um peso 
de copa de mais de uma tonelada e, alem disso, no caso de 
tempestades, devem resistir a enormes forgas do vento. Do 
mesmo modo que o sistema caulinar se ramifica pelo espa- 
go aereo, o radicular tambem se ramifica na diregao descen- 
dente, penetrando no solo - uma expressao da organizagao 
bipolar de todas as fanerogamas. Contudo, a troca total de 
substancias entre os sistemas radicular e caulinar deve ser 
realizado pelo tronco, o qual estabelece a conexao entre am¬ 
bos os sistemas de ramificaqao e funciona como um verda- 
deiro orgao central (na maioria dos casos, o unico) na orga¬ 
nizagao descentralizada e aberta da planta. A dupla fungao 
de protegao e de via condutora requer um espessamento do 
caule, que varia conforme a extensao do sistema radicular e 
a massa das folhas (ou a das aciculas). O espessamento do 
caule e atingido atraves do crescimento secundario em lar¬ 
gura, que por sua vez, depende da atividade cambial do caule 
(ver 3.1.2). Nesse tipo de crescimento em largura, e originado 
predominantemente o xilema secundario (lenho) - o que em 
estadios posteriores, constituira, em termos de volume, mais 
de 45% do crescimento secundario e com isso, do tronco. 

O mesmo e valido para os maiores ramos laterais no 
sistema de ramificagao caulinar, os quais por meio do 
crescimento em largura desenvolvem-se em galhos robus- 
tos. Analogamente, ha tambem o crescimento secundario 
em largura em raizes e raizes laterais (ver 4.4.2.3). 


4.2.8.2 Cambio, lenho e floema secundario 

No estado completamente desenvolvido do caule de uma 
arvore, o cambio caulinar corresponde a uma camada de 
celulas meristematicas originadas do procambio do cone 
vegetativo, a qual dispoe-se na forma de um cilindro oco. 
Neste cambio sao formados dois diferentes tipos de celu¬ 
las meristematicas (iniciais cambiais): as iniciais radiais 
isodiametricas e as iniciais fusiformes alongadas. As ini¬ 
ciais radiais originam o parenquima dos raios lenhosos 
e medulares, e com isso, o sistema condutor transversal 
(horizontal) de caules lignificados. Ja as celulas iniciais 
fusiformes (do latim fusus ) formam, por meio de sua 
atividade mitotica, o sistema condutor lateral (vertical) 
do lenho. Essas iniciais fusiformes sao celulas alongadas, 
acuminadas em suas extremidades, mas que no total sao 
planas, apresentando-se dispostas longitudinalmente no 
caule, enquanto seus lados pianos, tangencialmente (peri- 
clinalmente). Alem disso, sao vacuolizadas e relativamente 
grandes, chegando a 5 mm de comprimento nas coniferas. 

Predominantemente, as iniciais cambiais se dividem 
de modo que a nova parede seja orientada periclinalmen- 
te. Isso significa que a partir do cambio (que em secqao 
transversal assemelha-se a uma zona anelar), novas ce¬ 
lulas sao originadas na direqao radial, alternadamente 
para o lado interior e para o exterior (Figura 4-43). Dessa 



Figura 4-43 Iniciais cambiais como celulas meristematicas. A 
Desenho esquematico da sequencia de divisao, em secgao tran- 
versal: as iniciais sao representadas em azul; as letras a e b mos- 
tram, respectivamente, a condiqao antes e apos a divisao celular; 
a seta indica a periferia do caule. B Diversos tipos de diferencia- 
gao de celulas originadas a partir das iniciais. - x, Celulas do xile¬ 
ma; f, Celulas do floema; I, Iniciais. (Segundo L. Jost (A); Holman 
e Robbins (B).) 
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Quadro 4-2 


Formagao do estelo 


Estelo (palavra grega, que significa coluna): e o conjunto dos fei- 
xes vasculares dos orgaos caulinares e radiculares na estrutura 
primaria. 0 estelo e formado diferentemente entre os diversos 
grupos de cormofitas, variando bastante especialmente em pteri- 
dofitas. Contudo, no seculo XIX foi implementada uma classifica- 
gao dos tipos de estelo, a qual posteriormente passou a ser inter- 
pretada do ponto de vista evolutivo e a postular uma unica origem 
filogenetica para estes diversos tipos de estelo (teoria dos este- 
los). Os estelos podem ser dos seguintes tipos (Figura A): 


Protostelo: e um sistema condutor central, concentrico 
e, com frequencia (mas nem sempre), com xilema no in¬ 
terior. 0 protoestelo e considerado como original, uma vez 
que era tipico das plantas terrestres mais antigas (Figura 
10-152C) e ainda e encontrado ate os dias de hoje, por 
exemplo, nas formas mais jovens de muitas pteridofitas; 
Actinostelo: e um feixe robusto e centralizado; seu xile¬ 
ma (interno) apresenta forma estrelada quando em secgao 
tranversal, e o floema esta presente entre seus “raios” (do 
grego aktinotos, que significa circundado por raios). 0 acti¬ 
nostelo ja ocorria em pteridofitas primitivas e, atualmente, 


Figura A Tipos de disposigao de teci- 
do vascular em caules; acima sao apre- 
sentadas secgoes transversals, o xile¬ 
ma em cinza e protoxilema em preto; 
abaixo, a representagao espacial. A Ac¬ 
tinostelo. D Dictiostelo, constitufdo por 
tubos de feixes condutores, rompido 
por lacunas foliares (comparar com Fi¬ 
gura B). E Eustelo. P Protostelo. S Sin- 
fonostelo. (Segundo D. von Denffer.) 



Protostelo 


Actinostelo Actinostelo de uma raiz 









Ilf 



maneira, surgem fileiras radiais de celulas, que de modo 
geral, sao caracteristicas dos tecidos provenientes da ati- 
vidade cambial. A totalidade de celulas formadas para o 
lado interior constitui o lenho, o qual histologicamente 
corresponde a um xilema secundario somado aos raios 
medulares e aos lenhosos. Ja o conjunto de todas as celulas 
formadas para o lado exterior constituent por sua vez, o 
floema secundario. A diferenciagao das celulas derivadas 
das iniciais cambiais e efetuada muito rapidamente, pois 


as iniciais fusiformes do cambio ja sao bem vacuoladas - 
nao necessitando, assim, de um alongamento pos-embrio- 
nario. Ao mesmo tempo, tern tambem como consequen- 
cia (ao contrario dos meristemas primarios) as maiores 
frequences de divisao das celulas-mae, ao passo que suas 
celulas-filhas raramente se dividem. No cambio, a concen- 
tragao de auxina tambem e maxima (Figura 6-38), sobre- 
tudo no inicio de cada periodo vegetativo, quando ocorre 
a formagao do lenho primaveril (ver 4.2.8.5). 
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Figura B Tubo fascicular de: ( 1 ) feto-macho, Dryopteris filix-mas 
(isolado por meio de maceragao artificial), como exemplo de 
um dictiostelo; os cordoes de tragos foliares inclinados foram 
seccionados; e (2) cactus “cardon”, Trichocereus pasacana, utili- 
zado, de modo artesanal como cesto de lixo. (Segundo J. Reinke 
(A); Fotografia segundo W. Barthlott (B).) 


e bem difundido entre as psilotopsidas (Figuras 10-166B 
e 10-161B) e licopodiaceas. Ate mesmo o cilindro vascular 
das raizes apresenta este tipo estelar (ver 4.4.2.1); 

Em ambos os tipos de estelo anteriormente apresentados, 
a porgao central do caule e ocupada por tecido vascular, 
e deste modo, normalmente nao existe medula. Em todas 
as seguintes formas de estelo, tal porgao central nao e 
preenchida por tecido vascular, podendo haver na mesma 
a formagao de tecido medular, e consequentemente, de ca- 
vidades medulares. 

• Polistelo: e um sistema de eixos paralelos, e na maioria 
das vezes, com feixes vasculares concentricos, os quais 
sao distribufdos por todo o diametro do caule. 0 polistelo 
derivou-se do actinostelo por progressive fissuramento. 0 
plectostelo, por sua vez, pode ser interpretado como uma 
forma intermediary deste processo; 


• Plectostelo: e o tipo de estelo mais frequente em espe- 
cies de licopodiaceas (Figura 10-156L; do grego, plektos = 
trama); 

• Sifonostelo: e um cordao de feixes vasculares tubuliforme 
com medula central, que ocorre em determinadas famflias 
de pteridofitas (Figura 10-177A; do grego, siphon = tubo 
flexivel); 

• Dictiostelo (do grego, dfktyon = rede): um tipo bem seme- 
Ihante ao sifonostelo, que e designado como tfpico “tubo 
de feixes” da maioria das pteridofitas (Figura B). Esse sis¬ 
tema de feixes reticulados e formado por feixes vasculares 
concentricos com uma bainha de tecido envoltoria origi- 
nada a partir do periciclo e da endoderme - caracteristica 
que o distingue do eustelo; 

• Eustelo: e o tipo de estelo das Magnoliidae e das eudico- 
tiledoneas (Figura 4-41). 0 eustelo corresponde, em sua 
totalidade, a um sistema condutor concentrico unico e com 
medula em seu interior; embora o tecido vascular seja fen- 
dido por meio de raios da medula em muitos feixes vas¬ 
culares aparentemente independentes - ou seja, os feixes 
nao seriam concentricos, mas sim colaterais. Entretanto, 
o estelo total e envolvido por uma endoderme comum. Em 
plantas lenhosas pertencentes as eudicotiledoneas (estas 
sao filogeneticamente mais antigas que as herbaceas, se- 
jam estas perenes ou nao), a divisao do sistema condutor 
concentrico em muitas ou diversas partes de feixes colate¬ 
rais ou nao foi realizada, ou ainda nao esta muito avangada; 

• Atactostelo (do grego, ataktos = desorganizado). 0 atac- 
tostelo de monocotiledoneas tambem originou-se de um 
sistema vascular concentrico e isolado. Visto que aqui os 
feixes isolados sao colaterais, seus polos xilematicos sem- 
pre sao orientados em diregao ao interior e, uma bainha 
de tecido comum para o estelo como um todo, e as vezes 
insinuada. A semelhanga com o polistelo e somente apa- 
rente, nao e caracteristica. A proposito, o procambio inteiro 
e utilizado aqui (como para os feixes vasculares de pterido¬ 
fitas) na formagao de floema e xilema, resultando assim, 
em feixes isolados fechados. 


O diametro do cilindro do cambio (“cambio vascular”) 
se torna cada vez maior, em virtude do crescimento secun- 
dario em largura. Nesse caso, fala-se de crescimento por 
dilatagao. Para a maioria das arvores, o diametro do cam¬ 
bio cresce em torno de 1.000 vezes em relagao ao da estru- 
tura primaria; sendo que os valores ainda maiores sao atin- 
gidos por arvores gigantes. Como o tamanho das iniciais 
cambiais permanece essencialmente constante, o numero 
dessas celulas deve aumentar conforme a altura do caule. 


O aumento necessario em numero de celulas pode ser atingido 
por divisoes longitudinais, que por sua vez, orientam os septos das 
paredes anticlinalmente (radial) e ao mesmo tempo, longitudi- 
nalmente. Neste caso, e originado o cambio estratificado (cambio 
composto por varias camadas) - tipico de muitas especies arbo- 
reas tropicais. Arvores de zonas frias e temperadas, do contrario, 
apresentam inicialmente uma divisao transversal das iniciais cam¬ 
biais, de modo que posteriormente, as celulas-filhas localizadas 
abaixo e acima cresgam com suas extremidades na diregao axial e 
entre as iniciais adjacentes - um exemplo de crescimento intrusi- 
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vo (ver 3.2.3). Assim, originam-se cambios denominados fusifor- 
mes ou nao nivelados, cujo padrao celular em relagao a superficie 
parece ser menos ordenado do que em cambios nivelares. 

Embora o procambio corresponda a um cilindro fechado, 
o cambio vascular na estrutura primaria do caule com fre- 
quencia limita-se aos feixes vasculares, correspondendo 
assim, a um cambio fascicular. Os feixes vasculares, por 
sua vez, sao separados uns dos outros por raios medulares 
parenquimaticos. Quando o crescimento secundario em 
largura inicia-se em caules assim organizados, forma-se 
inicialmente por indugao do cambio interfascicular, um 
cambio vascular fechado (Figura 4-44). Este processo esta 
associado a desdiferenciagao de celulas parenquimataticas 
ja especializadas dos raios medulares. 

Em lianas, cujos caules lignificados somente se espessam modera- 
damente (a fungao de suporte nao se aplica a estes tipos de vege- 
tais), as iniciais dos raios medulares originadas secundariamente 
continuam a formar raios medulares parenquimaticos; os raios 
medulares primarios permanecem entao proeminentes e, em cada 
um dos entrenos, separam feixes vasculares bem definidos uns dos 
outros (tipo encontrado em Aristolochia sp., Figura 4-45A; compa- 
rar tambem com Figuras 4-49 e 3-21L). Cada feixe vascular com- 
preende um tecido fundamental elastico, ja o conjunto dos mesmos 
atua como cordoes fibrosos de uma corda - os caules das lianas sao 
resistentes ao rompimento, mas ao mesmo tempo, flexiveis. 

Em muitos caules lignificados, contudo, a maioria das celulas 
iniciais cambiais em raios medulares desenvolvem-se em iniciais 
fusiformes, as quais formam celulas prosenquimaticas dos tecidos 
condutor e de suporte. Neste caso, os raios medulares se tornam 
restritos a estreitas faixas de parenquima (tipo encontrado em Rici- 



Figura 4-44 Surgimento do cambio interfascicular (setas) em am- 
bos os lados do cambio vascular por desdiferenciagao e retomada da 
atividade mitotica por celulas parenquimaticas nos raios medulares 
da aristoloquia, Aristolochia durior (80x). (Segundo E. Strasburger.) 


nus , Figura 4-45B). Em especies verdadeiramente arboreas, o pro¬ 
cambio transforma-se diretamente em um espesso cilindro de fei¬ 
xes condutores com cambio vascular fechado (tipo encontrado em 
Tilia, Figura 4-45C). Somente por ramificagoes dos feixes vascula¬ 
res de folhas e de ramos, e que sao formadas inicialmente lacunas 
foliares e de ramos, as quais posteriormente se tornarao fechadas. 

Os raios medulares primarios, que se estendem da medula 
ao cortex, afastam-se uns dos outros com progressive cres¬ 
cimento secundario em largura tanto na periferia do corpo 
lenhoso, como no cambio vascular e, especialmente, no flo- 
ema secundario. Uma consequencia disso, e que esses raios 
medulares nao podem mais desempenhar suas fungoes 
como sistemas transversals (radiais) de transporte e arma- 
zenamento. Sob essas condigoes, ha uma formagao de raios 
lenhosos, que por sua vez, estendem-se ate o floema secun¬ 
dario, ja que as iniciais fusiformes - limitadas localmente 
ao cambio vascular - se transformam em iniciais de raios 
medulares. No passado, esse raio parenquimatico foi equi- 
vocadamente designado por “raio medular secundario”, po- 
rem, o mesmo nao avanga da medula em diregao ao cortex, 
mas sim, inicia-se cego no lenho e no floema secundario. 
Os raios medulares serao mais curtos, quanto maior for o 
intervalo para o inicio da transformagao das celulas iniciais. 
Os locais dessas transformagoes dependerao se os raios me¬ 
dulares formarao padroes regulares no sentido tangencial 
(Figura 4-50): em todos os locais, onde a distancia dos raios 
medulares excede um determinado valor por consequencia 
do crescimento secundario em largura, e inserido um novo 



Figura 4-45 Tipos de crescimento secundario em largura nas eudi- 
cotiledoneas. A Tipo encontrado em aristoloquia (Aristolochia sp.). 
B Tipo encontrado em mamona (Ricinus sp.). C Tipo encontrado em 
tilia (77V/a sp.). As letras a-c representam a formagao da estrutura 
primaria, enquanto d, o crescimento secundario em largura; em 
azul, esta o cambio. (Segundo D. von Denffer.) 
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raio parenquimatico, resultando em um tipico padrao de 
interceptagao (Sperreffektmuster).(ve r 4.2.2). 

Em coniferas, embora esse tecido radial possua algu- 
mas celulas de altura, sua largura e de apenas uma fileira 
celular, sendo sua relagao volumetrica inferior a 1/10. Ja 
nas angiospermas, esses raios parenquimaticos com fre- 
quencia apresentam muitas celulas de largura e um nu- 
mero superior a 100 celulas de altura; assim, sua relagao 
volumetrica e claramente superior a 10% e pode atingir 
1/5 do volume lenhoso (Figura 4-50D). 

4.2.8.3 Crescimento secundario em largura 
nas monocotileddneas 

Como as monocotileddneas apresentam atactostelos e feixes 
vasculares fechados, elas nao satisfazem os dois requesitos 
fundamentals para a formagao de um cambio vascular. De 
fato, para esse grupo nao existe nenhum crescimento secun¬ 
dario em largura de acordo com os mecanismos anterior- 
mente descritos. Assim, nao e de se surpreender, que pratica- 
mente todas as especies de arvores e arbustos, pertengam ao 
grupo das gimnospermas, ou, entao, ao das magnoliideas ou 
eudicotiledoneas. As palmeiras atingem o diametro definiti- 
vo de seu caule por meio do crescimento primario em largu¬ 
ra (ver 4.2.7.3). Somente para algumas especies arboreas de 
Liliaceae - como as dracenas (Dracaena sp.) e determinadas 
iucas (Yucca spj e aloes (Aloe sp.) - existe um crescimen¬ 
to secundario em largura, o qual e efetuado de forma bem 
diferente daquele em gimnospermas e eudicotiledoneas (Fi¬ 
gura 4-46): neste caso, se tornara ativado como cambio, um 
meristema de espessamento secundario, o qual abrange, por 
completo o estelo, originando o parenquima com feixes vas¬ 
culares secundarios principalmente para o interior. 

4.2.8.4 O lenho 

O lenho desempenha em arvores e/ou arbustos vivos tres 
fungoes basicas, as quais sempre sao atribuidas a determi- 
nados tipos celulares e de tecidos: para a fungao de supor- 
te, tern como responsavel um sistema de sustentagao; o 
transporte de agua e nutrientes e realizada pelo sistema 
condutor, e o armazenamento de assimilados e promovi- 
do por um sistema de reserva. A partir dos elementos do 
lenho (Figura 4-47), e possivel diferenciar quatro formas 
celulares e estabelecer os seguintes sistemas funcionais: 

• Traqueides: sao celulas tubulares mortas com 1-5 mm 
(podendo chegar a 8 mm) de comprimento, apresen- 
tando paredes muito espessadas e lignificadas, alem 
de extremidades acuminadas e cuneiformes, onde se 
acumulam pontoagoes areoladas (Figura 2-74C-H). 
As traqueides pertencem tanto ao sistema de susten¬ 
tagao, quanto ao hidraulico. A velocidade maxima do 
fluxo em traqueides e de 0,4 mm s' 1 ; 

• Elementos de vaso: tambem sao celulas mortas, tubu¬ 
lares com pontoagoes (de forma geral, estas caracteri- 



Figura 4-46 Crescimento secundario em dracena, Dracaena sp., 
uma monocotiledonea arborea. A Estrutura primaria do caule em 
seegao transversal; feixes vasculares representados em preto. B Es¬ 
trutura secundaria; o anel de cambio formou parenquima com feixes 
vasculares secundarios (claros) para o interior. C Seegao ampliada 
da area do cambio; no parenquima secundario encontram-se fei¬ 
xes vasculares concentricos em diferentes estadios de maturagao 
(90x). (Segundo W.Troll (A, B) e G. Haberlandt (C).) 

zam as celulas do sistema hidraulico) e preenchidas 
por agua. Contudo, sao substancialmente mais curtas 
e apresentam maior lume que as traqueides, suas pare¬ 
des lignificadas sao apenas moderadamente espessas, 
e as paredes transversals inicialmente existentes entre 
elementos de vaso dispostos uns acima dos outros, se 
desintegraram (ou, no caso de paredes inclinadas, sao 
porosas ou divididas de forma regular, Figura 3-24). 
Estes elementos de vaso dispostos longitudinalmente 
(axialmente) em serie constituem longos sistemas tu¬ 
bulares: as traqueias ou vasos. Esses vasos pertencem 
exclusivamente ao sistema hidraulico, sendo que seus 
diametros podem ate mesmo ser superiores a 0,7 mm. 
A resistencia do fluxo e relativamente baixa, ao passo 
que a velocidade pode atingir ate 15 mm s’ 1 e, em ca- 
sos extremos, ate 40 mm s' 1 (ver 5.3.5, Tabela 5-15); 

• Fibras lenhosas: se assemelham as traqueides na for¬ 
ma e no tamanho, porem, suas paredes sao ainda mais 
espessas e sem pontoagoes. A celulose da parede se¬ 
cundaria dispoe-se de modo helicoidal (Figura 3-20D). 
Entre traqueides e fibras lenhosas existem formas de 
transigao, por exemplo, as fibrotraqueides. Tambem 
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Figura 4-47 Tipos celulares encontrados no lenho de angiospermas 
arboreas (150x). A Parenquima lenhoso. B, C Fibras substitutas nao 
dividida e dividida, respectivamente. D Fibra libriforme. E Traquefde 
fibrosa. F,G Traqueides com pontoagoes areoladas e com paredes com 
espessamento helicoidal, respectivamente. H, I Vasos: H Vaso condu- 
tor; I, Vaso com pontoagoes e paredes fundidas entre os elementos de 
vaso (comparar com Figura 3-24). (Segundo E. Strasburger.) 

e possivel encontrar formas transicionais entre paren- 
quimas e fibras lenhosas, isto e, fibras substitutas vivas, 
as quais podem ser uni- ou multicelulares. As fibras 
lenhosas com frequencia sao mortas, porem, nem sem- 
pre; no primeiro caso, as mesmas pertencem exclusiva- 
mente ao sistema de sustentagao, enquanto no segun¬ 


do, tambem ao sistema de reserva. Traqueides, vasos e 
fibras lenhosas apresentam-se dispostos longitudinal - 
mente em caules e ramos - com excegao das traqueides 
de raios lenhosos das coniferas, veja a proxima segao). 

Celulas de parenquima lenhoso sao as celulas vivas do 
lenho. Estas promovem o armazenamento de amido e/ou 
oleos, e conforme a necessidade, realizam o transporte de 
nutrientes organicos. Alem disso, tais celulas desempe- 
nham um importante papel na corregao de embolias nos 
vasos xilematicos. 

4.2.8.5 Madeira das gimnospermas 

A madeira das gimnospermas e um tecido essencialmente 
composto por traqueides (Figura 4-48), arranjado de for¬ 
ma relativamente homogenea e monotona. As traqueides 
espessas estao aqui relacionadas tanto ao sistema hidrauli- 
co, como ao de sustentagao. Por outro lado, faltam vasos e 
o parenquima restringe-se aos raios lenhosos e ao epitelio 
glandular dos canais resiniferos (quando existentes). 

Entre as traqueides e as celulas parenquimaticas dos raios lenho¬ 
sos sao formadas pontoagoes, as quais apresentam-se areoladas 
em um so lado e, no caso de pinheiro, sao especialmente grandes 
(mas em compensagao, apenas uma por contato celular): ponto- 
agao “fenestrada” (Figura 4-50C). Nos limites superior e inferior 
dos raios lenhosos, muitas vezes ocorrem traqueides, elas sao ce¬ 
lulas alongadas, mortas e dotadas de pontuagoes, que mediam o 
transporte de agua radial. 

Canais resiniferos (Figura 3-29) dispoem-se parcialmente 
de modo axial e em raios lenhosos radiais, constituindo, em to- 
talidade, um sistema tubular continuo no tronco de coniferas. A 
resina extravasada promove a cicatrizagao asseptica. Em caso de 
lesoes, sao formados consequentemente canais resiniferos adi- 


Figura 4-48 Esquema tridimensional do lenho de 
gimnosperma na regiao do cambio vascular, sendo 
os pianos da secgao: transversal (acima), radial (a 
direita, frente) e tangencial (a esquerda, frente). 
1 Lenho tardio com canais resiniferos verticals e 
horizontais (no raio lenhoso); as celulas de carater 
glandular sao representadas em preto. 2 Lenho 
inicial; as grandes pontoagoes areoladas entre as 
traqueides sao visfveis somente em secgao radial 
(comparar com Figura 2-74C-F). - C = Cambio 
vascular; Fs = floema secundario ativo com paren¬ 
quima liberiano (Pf), e para o exterior, elementos 
crivados colapsados. Na parte inferior da secgao 
radial, encontra-se o raio medular cortado longi- 
tudinalmente e limitado acima e abaixo por uma 
sequencia de traqueides do raio lenhoso, as quais 
continuam a se desenvolver como celulas albumi- 
nosas no floema secundario; entre os traqueides, 
sao visualizadas quatro fileiras de celulas paren¬ 
quimaticas dos raios lenhoso e liberiano (250x). 
(Segundo K. Magdefrau.) 
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cionais e no caso de abetos, cujo lenho inicialmente nao apresen- 
ta nenhum destes canais, surgem canais resiniferos adaptativos. 

Em especies lenhosas de zonas temperadas com pronun- 
ciadas estates do ano, o crescimento secundario em lar- 
gura limita-se ao periodo entre o final de abril e o inicio 
de setembro - resultando em discretos impulsos anuais. 
Dessa forma, ate julho e formado o chamado lenho inicial 
(lenho primaveril), e posteriormente, com a atividade 
cambial ja diminuindo, e originado o lenho tardio (le¬ 
nho outonal). As traqueides do lenho tardio apresentam 
paredes mais espessas e lume relativamente mais estreito 
do que os do lenho inicial. A transi^ao das traqueides do 
lenho inicial para as de lenho tardio ocorre, contudo, pau- 
latinamente. Os pronunciados limites dos aneis anuais - 
que sao visiveis a olho nu e servem de base para o desenho 
da madeira cortada ou torneada - resultam da diferen^a 
marcante entre as ultimas traqueides originadas no lenho 
tardio (com menor diametro e paredes particularmente 
espessas) e as primeiras traqueides do lenho inicial forma- 
das no periodo vegetativo posterior (com grande diametro 
e paredes extremamente delgadas). 

Troncos de arvores fora das zonas temperadas tambem apresentam 
aneis anuais, por exemplo, quando ha oscila^oes na precipita^ao 
(epoca chuvosa). Contudo, nenhum anel anual e formado em zonas 
tropicais umidas. Caso o contrario, nao e formado nenhum anel. 

4.2.8.6 Lenho das angiospermas 

O lenho das especies arboreas e arbustivas de angios¬ 
permas e estruturado de forma muito mais complexa que 
o das coniferas. Como o lenho e formado por fibras lenho¬ 
sas e por vasos, existe uma reparti^ao de fun^oes entre o 
sistema hidraulico e o de sustenta^ao. 

Isto e refletido no desenvolvimento filogenetico. Gimnospermas 
arborescentes se desenvolveram no Permiano, ha cerca de 260 
milhoes de anos. Tal desenvolvimento ocorreu em um clima re¬ 
lativamente frio, o que atualmente corresponderia ao existente 
na taiga e em florestas em areas montanhosas de zonas tempera¬ 
das - areas estas, que sao refugios (certamente muito extensos) 
para as coniferas nos tempos modernos. As angiospermas sur- 
giram, porem, ha cerca de 100 milhoes de anos, em meados do 
Cretaceo e sob condi^oes climaticas quentes e umidas - as quais 
predominam hoje em muitas regioes tropicais e subtropicais, e 
de forma especialmente pronunciada em florestas tropicais. As 
angiospermas se difundiram muito rapidamente apos seu surgi- 
mento e se estabeleceram amplamente. Alem disso, o seu lenho 
estruturalmente complexo, que possibilitou inumeras combina- 
^oes de tecidos, provou ser mais adaptavel que o das gimnosper¬ 
mas, composto uniformemente por traqueides. 

A evolu^ao progressiva do lenho das angiospermas pode 
ser reconstruida a partir dos representantes atualmente vivos do 
grupo. Alem de tipos de lenho comparativamente “primitivos”, 
cujo tecido fundamental ainda e predominadamente constituido 
por traqueides (por exemplo, em castanheira-da-europa, Casta- 
nea sativa), existem todas as formas de transi^ao do lenho, nas 
quais o tecido formado sobretudo por traqueides e parcialmente 


(como no carvalho, olmo, nogueira, castanheiro-da-india) ou to- 
talmente (por exemplo, no freixo e bordo) substituido por fibras 
lenhosas entremeadas com parenquima de reserva (parenquima 
fibroso = parenquima interfibrilar). 

Os vasos nao percorrem o caule de forma estritamente pa- 
ralela, mas sim acompanham linhas um pouco curvadas; 
dessa maneira, dentro do incremento de um ano, se apro- 
ximam uns dos outros. Em sec^ao transversal, parece haver 
a forma^ao de grupos de vasos. Nessas zonas de contato, 
as pontoa^oes areoladas (em angiospermas, na maioria das 
vezes com poros gretados e areolas ovais, Figura 2-74G, H) 
sao numerosas, de modo que do ponto de vista funcional, e 
originada uma rede de vasos. 

No lenho de muitas angiospermas da Europa Central, 
ha uma grande quantidade de vasos microporosos (dia¬ 
metro <100 pm) distribuidos nas zonas de crescimento 
anuais: lenho de poros difusos (por exemplo em faia, be- 
tula, alno, salgueiro, choupo, bordo, castanheiro-da-india, 
tilia de folhas grandes; Figura 4-49A, B). Contudo, em 
outros casos (como em carvalho, olmo, freixo, castanhei- 
ro-da-europa) sao formados no lenho inicial, poucos vasos 
macroporosos (diametro >100 pm, e portanto, ja visiveis a 
olho nu): lenho de poros em aneis ou de poros multiplos 
(Figura 4-49C, D). Os vasos sao (especialmente em lenhos 
com poros em aneis) acompanhados por parenquima pa- 
ratraqueal, em virtude das muitas conexoes estabelecidas 
por pontoa^oes com os elementos de vaso. As celulas desse 
tipo de parenquima possuem natureza glandular. 

As celulas de parenquima paratraquel podem secretar a^ucares e 
outras substancias organicas nos vasos, quando, sob uma elevada 
umidade do ar, nao houver fluxo transpiracional que supra de sais 
minerais, os ramos em intensivo crescimento. A^ucares no xile- 
ma “sugam” agua por osmose, processo no qual o movimento nos 
vasos apenas pode ser ascencional (uma diminui^ao na coluna de 
agua e impedida por endodermes radiculares). Na copa de arvo¬ 
res, a agua contendo a^ucar pode ser removida por hidatodios por 
meio de guta^ao (ver 5.3.4.2), uma vez que as celulas das folhas 
tenham sido supridas com sais necessarios. Em virtude dessas re¬ 
lates funcionais, torna-se compreensivel que, particularmente 
nos troncos de arvores de grande porte de florestas tropicais, o 
parenquima de contato paratraqueal seja bem desenvolvido, cir- 
cundando os vasos como um envoltorio estratificado. Os vasos 
macroporosos de lenhos com poros em aneis tambem sao envol- 
vidos por bainhas de parenquima de contato (Figura 4-50D). As 
especies arboreas e arbustivas que apresentam esse parenquima 
sao particularmente adaptadas ao clima mediterraneo com seus 
curtos periodos de crescimento entre invernos mais ou menos 
umidos e veroes quentes e secos. Ja em lenho de poros difusos, o 
parenquima de contato e pouco desenvolvido. Esse lenho e carac- 
teristico de especies arboreas de regioes, onde os solos sao umidos 
e o ar, raramente saturado de vapor de agua. Contudo, tambem 
para essas especies arboreas (por exemplo, as da Europa Central), 
o parenquima de contato se torna ativo na primavera, imediata- 
mente antes do surgimento de folhas. Nesse periodo, as substan¬ 
cias organicas de reserva no parenquima lenhoso sao mobilizadas 
e antes mesmo da respira^ao foliar, sao armazenadas nos vasos. 
Dessa forma, tais vasos apresentam excessiva pressao. Em caso de 
lesoes, os liquidos contidos nos vasos (uma solu^ao aquosa com 
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<4 Figura 4-49 Secgoes transversals de lenhos de poros em aneis e de poros difusos. A, B A tflia, Tilia platyphyllos, apresenta lenho com 
vasos de poros difusos relativamente estreitos (diametro de 100 pm). Em A, e exibido urn lenho com tres aneis anuais (25x) e em B, com 
apenas urn anel (70x). Lenho com poros cfclicos: C Aristolochia sipho, uma liana que apresenta poros lenhosos somente no lenho inicial 
de cada incremento anual; os raios medulares e lenhosos sao largos e os pontos pretos representam drusas de oxalato; o smnbolo * indica 
as posigoes iniciais de novos raios lenhosos (25x). D Tres aneis anuais em carvalho, Quercus robur. Os maiores vasos do lenho inicial (com 
diametros de ate 500 pm) sao circundados por parenquima de contato; os vasos microporosos do lenho tardio encontram-se no tecido 
constitufdo por traqueides. As zonas escuras correspondem a fibras lenhosas dispostas de forma compacta (25x). 0 lenho do carvalho e 
designado histologicamente como madeira dura *, devido a elevada densidade no material de suas paredes. 


* Em vez de “madeira dura”, muitas vezes encontra-se na literatura em portugues, o termo em ingles hardwood. Esse termo e valido para seu oposto “madeira 
macia”, que em ingles seria softwood. 



Figura 4-50 Raios medulares e lenhosos. A-C Pinheiro (Pinus sylvestris). A Parte de urn ramo de 4 anos de idade, a qual pode ser visualizada, 
para urn aumento de 6x, nos seguintes pianos de secgao: transversal ou “do miolo” (acima); longitudinal radial (a direita; secgao radial = sec¬ 
gao “pseudo-radial”) e longitudinal tangencial (a esquerda; a secgao da madeira correspondente e denominada de secgao do cerne). B Secgao 
tangencial: numerosos raios lenhosos com uma unica fileira de celulas (transversal), localizados entre traqueides seccionadas longitudinal- 
mente; nas paredes celulares ingrememente inclinadas entre os raios lenhosos existem fileiras de pontoagoes areoladas; e dois destes (os 
mais largos) apresentam canais resiniferos (75x). C Secgao radial: traqueides com grandes pontoagoes areoladas; abaixo e longitudinalmente 
pode ser visualizado o raio medular com uma fileira central de celulas parenquimaticas de contato, conectadas a traqueides por meio de 
grandes e quadradas “areolas fenestradas”; acima e abaixo, existem traqueides horizontais do raio lenhoso com pequenas pontoagoes areo¬ 
ladas (150x). D Secgao tangencial da madeira de carvalho (Quercus robur) apresentando urn vaso (*), uma zona de parenquima paratraqueal 
de contato e numerosos raios lenhosos com uma unica fileira de celulas no denso tecido fibrilar lenhoso; a direita, ha varios raios lenhosos 
“compostos” e densos, os quais sao o resultado da inexistencia, no cambio vascular, de iniciais fusiformes entre os raios lenhosos adjacentes. 
Esse processo e bem pronunciado em carvalho, e por essa razao, raios lenhosos extraordinariamente altos e largos se desenvolvem (75x). 
- R = Ritidoma, C = cambio vascular, cr e Cr = canais resiniferos, Pc = parenquima paratraqueal de contato, M = medula, rlt = raios lenhosos 
transversals; Pc = celulas parenquimaticas de contato, rip = raios lenhosos primarios, rf = raios do floema, rll = raios lenhosos longitunais, Cs 
= cortex secundario, os numeros de 1-4 representam os aneis anuais consecutivos. (Segundo E. Strasburger.) 
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diversas substancias organicas, sobretudo de a^ucares e aminoa- 
cidos) saem - as vezes, em quantidades consideraveis - na forma 
de exsuda^ao (ver 5.3.5). A transpira<;ao de folhas desenvolvidas 
nesse processo oferecerao assim, no inicio do verdadeiro periodo 
vegetativo (que come^a posteriormente), a energia para a ascen- 
sao do conteudo dos vasos contra a gravidade e o atrito; enquanto 
nos vasos predomina baixa pressao. 

Na maioria das vezes, os raios medulares e lenhosos das 
madeiras de angiospermas sao mais extensos - ou seja, 
com maior altura e mais largos - que os das gimnosper- 
mas e, consequentemente, constituido por varias camadas 
celulares (Figura 4-50D). O parenquima radial estabele- 
ce conexoes com os vasos em locais especiais de contato. 
Alem disso, ele forma junto com os parenquimas paratra- 
queal e interfibrilar (quando este existir), uma rede viva 
e frouxa, permeada por um tecido lenhoso em todas as 
direqoes e que pode chegar a representar, em termos de 
volume, 1/4-1/3 do total da madeira. 

No lenho destas angiospermas que crescem em re- 
gioes com estaqoes do ano pronunciadas, tambem sao for- 
mados vistosos aneis anuais, que como os das gimnosper- 
mas, correspondem as zonas de crescimento anual. Dessa 
maneira, tambem e possivel estudar a dendrocronologia 
de troncos de angiospermas. 

Coniferas e angiospermas dicotiledoneas com crescimento se- 
cundario em largura formam, em climas sazonais, incrementos 
radiais, que sao anualmente delimitados e dependem das condi- 
<;6es ecologicas. Para a dendrocronologia, quaisquer arvores, ar- 
bustos, arbustos-anoes ou herbaceas com idade de 1 a 5.000 anos, 
sao passiveis de avalia^ao. Com base nas larguras e compacta^ao 
dos aneis anuais, a tecnica de crossdating permite a sincroniza^ao 
global e a reconstitui^ao de taxas de germina^ao e de mortalidade 
de plantas e das condi<;6es ambientais predominantes nos ultimos 
14.000 anos. Informa^oes que possibilitam tanto a determina^ao 
do arranjo, do numero e do diametro de vasos, fibras e celulas pa- 
renquimaticas, como tambem a estimativa da largura, da estrutu- 
ra, das relates isotopicas e da composi^ao das paredes celulares, 
fornecem inferences ecologicas para periodos de menos de um 
ano ou de varios anos. Para o registro de dados dos aneis anuais, 
sao necessarios: medidor da largura dos aneis anuais, densitome- 
tro de raios X, microtomo, captador eletronico de imagens, alem 
de procedimentos de analise quimica e espectometro de massa. As 
avalia^oes dos dados tern como base a cronologia, isto e, nos valo- 
res medios de varias series temporais individuais simultaneas. In- 
fluencias ecologicas a longo prazo sao calculadas a partir de frin¬ 
ges de correla^ao. Ja os eventos a curto prazo sao expressos por 
mudan^as estruturais extremas, abruptas modifica^oes positivas 
ou negativas do crescimento e indicam, assim, anos de condi<;6es 
climaticas excepcionais. Gramas a presen^a quase global de plan¬ 
tas lenhosas nos biomas terrestres e a utilidade desses vegetais, os 
aneis anuais geram um arquivo praticamente inesgotavel para a 
reconstitui^ao das atividades humanas e da dinamica ecologica. 
A compara^ao de mudan^as ambientais do passado com aquelas 
atuais representa o foco da pesquisa dendrocronologica. Foi a par¬ 
tir da cronologia continuada estabelecida por aneis de crescimen¬ 
to de carvalhos e pinheiros na Europa Central (abrangendo 12.460 
anos), que a escala relativa do metodo do carbono radioativo se 
tornou absoluta. Discrepancias de series temporais secundarias 


sao explicadas por atividades variaveis do vento solar, pela movi- 
menta^ao das placas tectonicas, pela emissao de C0 2 fossil e por 
explosoes nucleares. As frequences e a intensidade dos processos 
geodinamicos, tais como processos erosivos nos rios, queda de 
material rochoso em montanhas, deslocamento de costas litora- 
neas e dinamica do permafrost , sao localmente reconstituiveis por 
intermedio de lesoes em troncos, de madeira de rea<;ao e de modi- 
fica^oes estruturais abruptas em caules e raizes. A fase de aqueci- 
mento da atualidade corresponde aproximadamente aquelas exis- 
tentes por volta do ano 1.000 a.C. Todavia, em montanhas altas, 
em areas abaixo das glaciares (sem gelo), a presen^a de troncos 
da epoca do Atlantico (periodo do Holoceno entre 6.000 e 8.000 
a.C.) prova que as glaciares desta epoca apresentavam dimensoes 
bem reduzidas em rela<;ao aqueles do presente. O conhecimento 
de dados absolutos de aneis anuais tambem serve como base para 
a preserva^ao de estruturas historicas para as futuras gera^oes - o 
que e importante nos tempos atuais intensivas de constru<;ao. Por 
conseguinte, praticamente nenhuma renova^ao de edificios histo- 
ricos e realizada sem pareceres dendrocronologicos. 

4.2.8.7 Alburnoecerne 

O lenho e a priori , devido a presenqa de muitas celulas 
mortas (traqueides, elementos de vaso e fibras lenhosas), 
um tecido predominantemente morto. Alem disso, a lon- 
gevidade do parenquima lenhoso e restrita, sendo que, ele 
apresenta-se morto em aneis anuais mais antigos. Conse¬ 
quentemente, quando ha continuo crescimento secunda- 
rio em largura, nenhuma celula viva e encontrada na area 
central dos troncos de arvores, e a essa regiao da-se o nome 
de cerne. Ja a madeira “viva” da parte externa do tronco 
e designada por alburno. Enquanto a condutibilidade de 
agua dos vasos e mantida por ate mais de 20 anos em mui- 
tos lenhos de poros difusos, a mesma pode desaparecer ja 
apos poucos anos em especial nos lenhos com poros em 
aneis (freixo, castanheiro-da-europa, olmo, falsa-acacia) - 
no caso do carvalho, ja no segundo ano. Nessas especies ar- 
boreas, a formaqao do cerne ocorre apenas posteriormente, 
de modo que um alburno “condutor” pertencente ao ativo 
sistema hidraulico, deve ser diferenciado de um alburno 
com fun^ao de reserva e de sustenta^ao. 

Arvores com alburno “condutor” delgado sao especialmente sen- 
siveis a disturbios externos (por exemplo, eleva^ao da tempera- 
tura do tronco devido a uma longa exposi^ao aos raios solares) 
e tambem a injurias mecanicas ou infesta^ao por fungos. Isso se 
traduz de tempos em tempos em epidemias devastadoras de ex- 
tensoes continentais (morte de carvalhos e castanheiras na Ame¬ 
rica do Norte; morte de ulmeiros ocasionada por um ascomiceto 
disseminado por besouros de casca). 

A forma^ao do cerne da madeira nao e nenhuma morte 
lenta, mas sim um processo ativo. Muitas vezes, os vasos 
sao preenchidos com ar ou se tornam adicionalmente obs- 
truidos, quando celulas adjacentes ao parenquima lenhoso 
os invadem por meio de pontoaqoes (forma^ao de tilos, 
Figura 4-51; do grego, thyllis - bolsa). No parenquima, 
substancias de reserva disponiveis sao ainda mobilizadas e 
removidas, ou entao, utilizadas para a formaqao de tilos e 
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Figura 4-51 Obstrugao de vasos por tilos. A Ao se desenvolverem, 
as celulas de parenquima lenhoso atravessam as pontoagoes e ocu- 
pam o lume de um vaso - o que basicamente o obtrui (secgao trans¬ 
versal do cerne de robinia, Robinia sp., 250x). B Interior de um vaso 
de Nectandra pichurium, uma arvore tropical pertencente a familia 
Lauraceae, onde os tilos estao se desenvolvendo dentro do vaso. 
- PI = Celulas do parenquima lenhoso. (Segundo H. Schenck (A); 
imagem ao MEV segundo S. Fink (B).) 


de substancias do cerne (sobretudo, taninos e resinas). Da 
mesma forma, nutrientes valiosos (P, K, S) sao acumula- 
dos no alburno, ao passo que substancias excedentes como 
Ca (muitas vezes o Si tambem) sao depositadas no cerne. 

A madeira de teca, por exemplo, deve sua excepcional firmeza e 
capacidade de resistencia a uma maciga silificagao. Em geral, o 
cerne de muitas coniferas e angiospermas e tecnicamente a parte 
mais valiosa da madeira. Por meio do preenchimento dos vasos 
com ar, os taninos armazenados - que oferecem ao vegetal, re¬ 
sistencia a agao de parasitas - podem, aos poucos, ser oxidados 
a flobafenos fortemente coloridos. Isto resulta, em alguns casos, 
em madeiras vistosas, naturalmente coloridas e impregnadas, 
que se cacterizam tambem por sua elevada estabilidade. As ma¬ 
deiras especialmente valiosas sao: o mogno (Swietenia mahoga- 
ni ), o jacaranda (Dalbergia sp.), a teca (Tectona grandis) e o eba- 
no (diversas especies de Diospyros). 

4.2.8.8 Floema secundario 

O floema secundario (liber) e, assim como a madeira, 
micro-heterogeneo (Figura 4-52), que tambem corres- 
ponde as dadas exigencias funcionais tanto do transporte 
a distancia (elemento crivado: celulas crivadas e elementos 
de tubo crivado, ver 3.2.4.1) e do armazenamento de assi- 
milados, quanto do transporte radial a curta distancia (pa¬ 
renquima e raios liberianos), da firmeza e de mecanismos 



Figura 4-52 Crescimento secundario em largura. A Secgao transversal de um ramo (com alguns anos de idade) de tilia, 777/a platyphyllos ; 1 
cortex e floema primarios (indicado em dois locais com o simbolo *); 2 crescimento secundario em largura com floema secundario, sendo 
as camadas tangenciais, o liber duro (escuro) e o liber macio (claro); entre o floema secundario, encontram-se zonas Claras de parenquima 
cuneiforme (raios liberianos), cuja largura, somente na estagao anterior, diminuiu para aquela dos raios lenhosos. No parenquima cortical, 
existem numerosos ideoblastos pretos preenchidos com drusas de oxalato de calcio (23x). B, C Cortex secundario de uma videira, l /ids vinife- 
ra, em secgao longitudinal e transversal (200x). - R = Ritidoma, C = cambio vascular, L = lenho, Rd = ritidoma duro, Co = celula companheira, 
I = ideoblasto, Pc = parenquima radial cortical com reservas de amido, P = parenquima, Fs = floema secundario, Ec = elementos crivados, Pic 
= placas crivadas, Rm = ritidoma “macio” (elementos crivados + celulas companheiras). (Segundo D. von Dennfer (B, C).) 
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de prote^ao mecanica (esclerenquima: fibras liberianas e 
esclereides; ideoblastos). 

• Os elementos crivados do floema secundario dao 
seguimento aqueles do primario, de modo que ini- 
terruptos vasos condutores chegam das extremidades 
de ramos e folhas ate as raizes. Os elementos crivados 
anucleados sao mantidos vivos por celulas parenqui¬ 
maticas com natureza glandular (devido a suas pare- 
des celulares abundantes em areolas). Alem disso, es- 
sas celulas tambem auxiliam os elementos crivados no 
desempenho de sua fun^ao como vasos condutores, 
ao promoverem o carregamento e o descarregamento 
dos mesmos (angiospermas lenhosas: celulas compa- 
nheiras; gimnospermas: celulas albuminosas); 

• Os raios liberianos representam a continua^ao dos 
raios lenhosos em dire^ao ao exterior e estabelecem 
conexoes transversais entre lenho e floema secun¬ 
dario, que passam por cima do cambio vascular. As 
celulas parenquimaticas dos raios liberianos sao, na 
maioria das vezes, providas de reservas de substan- 
cias (amido, oleos). O mesmo e valido para associa¬ 
tes de celulas do parenquima liberiano dispostas 
longitudinalmente; 

• Fibras liberianas podem ser muito alongadas (ver 
3.2.3). Durante o desenvolvimento dessas fibras e por 
meio do crescimento apical intrusivo, elas “deslizam” 
entre centenas de outras celulas. No passado, faixas de 
fibras liberianas de ramos de sabugueiro (Salix sp.) e 
de tflia (Tilia sp.) foram empregadas em jardinagem, 
como as fibras de rafia. 

Como consequencia da posi^ao do cambio vascular em 
rela^ao ao lenho e ao floema secundario, ha o corpo le- 
nhoso crescendo em sua periferia. O floema secundario, 
do contrario, cresce em espessura no lado interno do cam¬ 
bio vascular. Enquanto no lenho, as partes mais antigas se 
localizam mais interiormente e as mais novas, mais exte- 
riormente, com o floema secundario ocorre o oposto. 

Normalmente, os elementos crivados sao funcionais 
somente por alguns anos. Isto significa que, o transporte 
completo de assimilados em uma arvore grossa fica limi- 
tado a uma camada de floema condutor secundario de 
apenas 1 mm, a qual se localiza imediatamente fora do 
cambio vascular e que em termos de volume, nao chega a 
corresponder 5 %o do tronco. Em areas mais antigas do flo¬ 
ema secundario “acumulador”, os elementos crivados e 
suas celulas companheiras adjacentes morrem, sendo com- 
primidas pelo tecido adjacente. Nesse caso, as celulas pa¬ 
renquimaticas sofrem um crescimento subito e aumentam 
consideravelmente de tamanho (infla^ao das celulas paren¬ 
quimaticas). Com isto, tais celulas preenchem nao somente 
o espa^o anteriormente ocupado pelos elementos crivados, 
mas tambem ocasionam uma dilata^ao desse tecido, per- 
mitindo que ele consiga acompanhar razoavelmente e sem 
se romper, o posterior crescimento secundario em largura 
do caule. No entanto, para a maioria das especies lenhosas 


ha nao somente uma infla^ao, como tambem uma multi- 
plica^ao das celulas do parenquima liberiano. Ambos os 
processos podem nao ser realizados em zonas de floema 
secundario morto. Muitas celulas parenquimaticas se con- 
vertem em esclereides e complementam o tecido de prote- 
$ao, quando o mesmo e rompido por dilata^ao. 

4.2.8.9 Periderme 

O aumento do diametro caulinar pelo crescimento secun¬ 
dario em largura e interceptado por alguns tecidos peri- 
fericos, por meio de um correspondente crescimento por 
dilata^ao. O mesmo processo e valido para a epiderme 
caulinar de determinadas plantas, por exemplo, o ilex (Ilex 
sp.), o corno (Cornus sp.), a querria (Kerria sp.), as rosas 
e cactaceas, cujos ramos permanecem verdes por longo 
tempo. No entanto, a epiderme normalmente nao partici- 
pa do processo de dilata^ao, com isto, e rompida e substi- 
tuida pela periderme (tecido de revestimento secundario; 
ver 32.2.2). Essa periderme e composta por tres camadas 
de tecido, que do exterior para o interior seriam: o felema 
morto (suber), o felogenio cambial e a feloderma paren- 
quimatica. Como o suber (felema) e muito impermeavel, 
os tecidos localizados na parte exterior a periderme sao 
privados da entrada de agua e minerais a partir do caule, 
os mesmos morrem e ressecam. Isto e externamente per- 
ceptivel por uma Colorado marrom ou acinzentada da su- 
perficie do caule. 

Essa primeira periderme, a qual substitui funcional- 
mente a epiderme, surge na por^ao mais externa do cortex 
e e denominada como periderme superficial. Para algumas 
especies arboreas, o felogenio dessa primeira periderme per- 
manece ativo por muitos anos, e cresce por meio de dilata- 
$ao com aumento da superficie do caule. Dessa maneira sao 
originadas as lisas superficies caulinares de faias e carpes, 
e tambem as de betulas jovens. Para a maioria das arvores, 
a superficie da periderme e fendida (uma consequencia do 
espessamento continuado do caule) predominantemente no 
sentido longitudinal, ja que os caules e as partes de ramos 
suspendem seu crescimento em altura assim que o cresci¬ 
mento secundario em largura tenha se iniciado. Contudo, 
as entao originadas fissuras serao vedadas por posteriores 
forma^oes de periderme (peridermes profundas) em zo¬ 
nas mais profundas e ainda vivas do cortex, e por fim, nas 
do floema secundario. O felogenio da periderme profunda 
permanece ativo, em geral, apenas por um curto periodo de 
tempo; em compensa^ao, mais peridermes estao sendo de- 
senvolvidas em zonas cada vez mais interiores. Na superficie 
do caule, desenvolve-se, aos poucos, uma espessa camada de 
tecido morto, que e atravessada por muitas camadas delga- 
das de suber periclinais e esta sujeita ao desenvolvimento de 
profundas fissuras na sua por^ao exterior. Esse conjunto de 
tecidos mortos, que continuamente esta sendo complemen- 
tado a partir do interior (Figura 4-53), e o tecido de reves¬ 
timento terciario, o ritidoma. As peridermes mais novas 
sao formadas fora do cambio vascular, na regiao do floema 
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Figura 4-53 Formagao do ritidoma. A Faixas de suber em um ramo 
de bordo-campestre, Acer campestre (1,6x). B Secgao transversal 
em um caule de abeto-de-Douglas, Pseudotsuga menziesii com 96 
anos de idade; entre o sfmbolo ** pode ser visualizados: cambio 
vascular e uma camada muito delgada de floema secundario vivo, 
alem do ritidoma escuro situado fora, no qual predominam camadas 
claras e convexas de suber (suber escamoso; 0,2x). C Camadas de 
suber (escuro) entre os tecidos corticais mortos no suber escamoso 
de pinheiro, Pinus ponderosa (2,6x). 

secundario vivo, e com isto, limitam o ultimo a uma zona 
procambial bem delgada. 

Em troncos de arvores de maior porte, o ritidoma 
com frequencia cresce ate uma espessura de muitos cen- 
timetros. Esse tecido e elastico ate certos limites, poden- 
do assim evitar ou, ate mesmo, minimizar os danos me- 
canicos ao sensivel e essencial floema secundario; alem 
de ser pobre em agua e, portanto, especialmente leve. O 
ritidoma, devido a sua espessura e seus taninos armazena- 
dos (ou seja, flobafenos, que lhe conferem sua coloragao 
escura), oferece uma excelente protegao contra fungos e 
insetos parasitas. Dessa forma, um ataque de afideos su- 
gadores de seiva aos troncos com ritidoma e descartado. 


Ritidomas, quando secos, sao de dificil inflamabilidade e 
pouco queimam (comparar com Figuras 12-7A e 12-9). 
Alem disso, por meio da elevada concentragao de ar e de 
pigmentagao do ritidoma, ele mesmo oferece a planta pro¬ 
tegao contra os raios solares e isolagao termica. 

Por conseguinte, as arvores que nao chegam a formar um ritido¬ 
ma, mas possuem troncos protegidos somente pela periderme 
superficial, sao especialmente sensiveis. Este e o caso das faias, 
cujos troncos que repentinamente se encontram expostos (seja 
por desbaste, contrugoes de ruas ou afins), podem ser vitimas de 
lesoes teciduais ocasionadas pelo sol. O oposto e observado em 
“arvores de sol”, por exemplo, em encostas de morros ingremes, 
como o carvalho, que nesse sentido, esta bem protegido por seus 
espessos ritidomas e por seus ramos proporcionadores de som- 
bra para diferentes estratos do caule (Figura 4-54D). Em fissuras 
do ritidoma, sao ocasionadas devido as diferentes exposigoes 
ao sol, evidentes diferengas de temperatura em microescala que 
mantem uma circulagao de ar refrigeradora. 

Na maioria dos ritidomas (Figura 4-54), as peridermes pro- 
fundas nao se apresentam especialmente extensas, no tocante a 
superficie; elas sao dispostas de forma concava e sao delimitadas 
pela borda das camadas mais antigas de suber (Figuras 4-53C e 
4-54B, C). Essa periderme demarca areas de tecidos com aspecto 
escamoso; nesse caso fala-se de ritidoma escamoso. As escamas 
mais antigas do ritidoma se esfoliam, o que em pinheiro (Pinus 
sp.), platano (Platanus sp.) e platano-bastardo (Acer pseudopla- 
tanoides) e realizado por camadas especiais abscisao. Mais raras 
sao as peridermes convexas e dispostas estritamente paralelas a 
superficie, que originam um cilindro peridermico fechado, cha- 
mado de ritidoma anelar (troncos e ramos jovens de junipero e 
de cipreste). Em muitas lianas (madressilva, clematis, videira), o 
ritidoma, originalmente formado, se transforma, em virtude da 
fissura longitudinal, em ritidoma em faixas. 

Lesoes em troncos lenhosos e em galhos espessos nao sao 
raras, mesmo quando se trata de natureza nao perturba- 
da, uma vez que essas estruturas (ao contrario de ramos 
flexiveis ou caules de herbaceas) nao conseguem evitar o 
impeto de um impacto. Quando a lesao atinge o lenho, 
originam-se emergences celulares na margem da area 
lesada, que constituem um tecido desorganizado de celu- 
las, denominado calo (do latim, callus = calosidade). Esse 
calo cresce lentamente, tornando-se lenhoso, de modo 
gradativo; enquanto sua superficie protegida por uma 
periderme recobre a lesao, podendo fecha-la totalmente, 
caso ela nao seja muito grande. Em tais lesoes fechadas 
a partir de calos, o lenho normal, o floema secundario e 
o ritidoma, na maioria das vezes, sao formados de novo 
no final. 

4.3 Folhas: formas e 
metamorfoses 


A diversidade de tipos de folhas e enorme, podendo 
variar de inconspicuas escamas ate frondes compos- 
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Figura 4-54 Ritidoma. A Ritidoma em faixas 
em videira, Vitis vivifera. B, C Tipico ritidoma 
escamoso em platanos (Platanaceae) e em pi- 
nheiro, Pinus sylvestris. D Carvalho, Quercus 
robur. E “Arvore-cortiga”, Phellodendron amu- 
rense. (Fotografias segundo P. Sitte.) 


tas de Cyatheales e de palmeiras (que podem chegar a 
alguns metros de comprimento); de folhas e aciculas 
verdes de diversos formatos ate petalas das cores mais 
luminosas; de espinhos caulinares ate as refinadas fo¬ 
lhas de algumas plantas carnivoras, as quais se asseme- 
lham a j arras e funcionam como armadilhas na captura 
de insetos. No entanto, todos estes casos referem-se a 
diferentes formagoes de um tipo foliar geral, o filoma; 
cujas fungoes basicas sao a fotossintese e a respiragao. 
A folha “propriamente dita” e aquela que realizara tais 
fungoes - o que permite caracteriza-la como estrutura 
assimiladora e promotora da transpiragao. Do ponto de 
vista morfologico, essa folha “tipica” representa o orgao 
foliar mais desenvolvido, quando comparada as demais 
formas - estas, por sua vez, parecem ser reduzidas e 
simplificadas. 


4.3.1 A folha 


4.3.1.1 Organiza 9 ao e simetria 

A Figura 4-55 reproduz a organizagao longitudinal mor- 
fologica de uma folha tipica com limbo inteiro, a partir da 
historia de desenvolvimento. 

O hipofilo compreende a base foliar e as estipulas, 
quando estas estiverem presentes. Com frequencia, a base 
foliar e apenas um alargamento da base do peciolo. Con- 
tudo, especialmente em monocotiledoneas, a base peciolar 
muitas vezes e tao larga, que chega a circundar o caule em 
um no. Nesses casos, o hipofilo comumente se prolonga, 
passando a constituir uma bainha foliar tubular - que 
pode ser observado na maioria das gramineas. 
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Figura 4-55 Folha de sabugueiro, Salix caprea, como exemplo para 
um filoma tfpico. Tal folha prende-se ao caule com base alargada; em 
ambos os lados, existem estipulas e diretamente acima de cada uma 
destas, ha uma gema axilar (indicada pela seta). Base foliar e estipu¬ 
las constituem o hipofilo. 0 epifilo e composto por peciolo e limbo 
(1,2x). Em folhas compostas (comparar com Figura 4-21), o peciolo 
se desenvolve em uma raque que continua na area do limbo e, que 
suporta os foliolos posicionados opostamente e um foliolo terminal. 


Tais bainhas foliares atuam como orgaos de sustentagao para 
o “talo” - o delgado caule das gramineas. As bainhas espessas 
tambem sao as estruturas que constituem as folhas de reserva 
em bulbos. Em outros casos, surge um pseudocaule a partir de 
bainhas foliares alongadas e entrelagadas umas nas outras (Fi¬ 
gura 4-56A), o que e tipicamente acentuado, por exemplo, em 
bananeiras, e tambem pode ser observado em monocotiledoneas 
nativas da Europa Central, quando estas encontram-se na fase 
inicial do desenvolvimento vegetativo (Molinia sp. ou veratro, 
Veratrum sp.). O verdadeiro caule com flores cresce para cima 
pelo interior do pseudocaule. 

Em muitas coniferas, a base foliar nao e exatamente forma- 
da ao redor do caule, mas sim prolongada ao longo do mesmo, 
tornando-se concrescente a este. Quando essas bases foliares se 
tocam, apos terem circundado o caule, e estabelecem um padrao 
espacial compacto sobre a superficie do caule, fala-se entao de 
invaginagao do caule (Figura 4-56D, E). 

Em muitos vegetais, as estipulas ou nao sao formadas, ou 
possuem baixa longevidade e caem precocemente (como 
em aveleiras e carpe, onde desempenham o papel de tegu- 
mento). Todavia, essas estruturas podem ainda ser muito 
proeminentes e assumirem as fungoes da folha (Figura 
4-57). Nao muito raras sao as estipulas transformadas em 
espinhos estipulares, por exemplo, as que ocorrem em ro- 
binia (Robinia sp.). 

O epifilo compreende o peciolo e o limbo (lamina) 
foliares. O peciolo mantem o limbo - o qual representa 
o verdadeiro assimilador e promotor da transpiragao - a 
uma certa distancia do caule, podendo conduzi-lo para 
uma posigao otima em relagao a luz, por meio de movi- 
mentos por crescimento e pela variagao no tugor. Como 
estrutura portadora, o peciolo com frequencia apresenta 
um contorno mais ou menos arredondado, aproximan- 
do-se, neste sentido, dos orgaos caulinares. No entanto, o 



Figura 4-56 Pseudocaule e invaginagao caulinar. A Bainhas folia¬ 
res cilindricas e tubulares formadas a partir do pseudocaule da ce- 
bola, Allium cepa (0,6x). B, C Uma base foliar que envolve o caule 
e tfpica de muitas monocotiledoneas, o verdadeiro caule com fre¬ 
quencia permanece inconspicuo; como exemplo, existem as plan- 
tas ornamentais aloe (Aloe spinosissimum) e as dracena (Dracaena 
marginata) (0,6x). D, E Invaginagao do caule pelas bases foliares 
em gimnospermas: D tuia, Thuja orientalis (filotaxia oposta cruza- 
da, 2,1 x); E ramo vertical de um espruce, Picea abies, com filotaxia 
dispersa; na imagem da esquerda, com aciculas; na imagem da di- 
reita, apos a queda de aciculas. E possivel observar, que as bases 
foliares alongadas posicionam-se lado a lado compactamente (sem 
lacunas entre si) - ao contrario dos abetos, em que as bases foliares 
arrendondadas nao envolvem o caule (comparar com Figura 4-16C). 
(Fotografias segundo P. Sitte.) 


peciolo tambem pode se alargar superficialmente e assu- 
mir a fungao da lamina (Figura 4-58); nesses casos, sao 
chamados de filodios. Porem, quando falta o peciolo, as 
folhas sao denominadas sesseis. 

A diversidade total dos filomas se manifesta princi- 
palmente na variedade de formas do limbo ou lamina 
(Figura 4-2). Alem da forma, o tamanho das folhas tam¬ 
bem e muito variavel, ou seja, e possivel existir tanto lim¬ 
bos de alguns milimetros, como folhas compostas com 
quase 20 m de comprimento - o que e o caso da palmeira 
Raphia far in if era . 
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Especialmente interessantes do ponto de vista morfologico, sao 
as folhas compostas. Nessas folhas, o pedolo sustenta uma ra- 
que, e esta por sua vez, muitos pares de foliolos posidonados 
lateralmente e (na maioria dos casos) um foliolo terminal. Par- 
ticularmente em frondes de pteridofitas, ocorrem folhas recom- 
postas, ou seja, os foliolos de primeira ordem sao divididos e 


Figura 4-58 Filodios em acacia, Acacia heterophylla. Apos as fo¬ 
lhas primarias bipinadas terem sido formadas, desenvolvem-se 
os foliolos com peciolos alados. Posteriormente, folhas com peci- 
olos transformados em filodios assumem as fungoes das folhas. 
(Segundo J. Reinke.) 


Figura 4-57 Base foliar e estipulas. A Estipulas de erva-benta, Geum 
urbanum, semelhantes a foliolos (1,6x). Em algumas plantas, as esti¬ 
pulas assumem completamente as fungoes das folhas, por exemplo, 
em Lathyrus aphaca (uma leguminosa; comparar com Figura 4-68). 
B 0 galio, Galium mollugo, parece apresentar folhas verticiladas, po- 
rem, o caule e tetragonal e somente de duas axilas opostas crescem 
folhas e ramos laterais - apenas estas e que sao folhas de verdade, 
as demais possuem forma semelhante a estipulas. De modo alter¬ 
native, tambem seria possivel falar em sesseis, ou seja, folhas di- 
gitadas sem peciolo (2,lx). C Base foliar sem estipulas de nogueira, 
Jugians regia (1,6x). D, E Estipulas lignificadas de robinia, que foram 
transformadas em espinho (espinhos estipulares; D, 0,3x; E, 1,7x). 


originam os foliolos de segunda ordem; estes, por sua vez, for- 
mam os de terceira ordem - os quais tambem podem ser di¬ 
vididos. Em folhas compostas simples, quando o crescimento 
longitudinal da raque e suprimido, todos os foliolos parecem 
partir da extremidade do pedolo, resultando em folhas compos¬ 
tas digitadas. Formas especiais de folhas como as peltadas, as 
arredondadas e as lanceoladas, ou ainda os ascidios em plantas 
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carnivoras, tambem serao abordadas nesta segao, no contexto 
do desenvolvimento das folhas. 

A folha tipica e bilateralmente simetrica. Essa folha apre- 
senta uma mediana na diregao do peciolo ou da raque, que 
e percorrida pela nervura mais acentuada. Aberragoes da 
simetria bilateral sao raras e, portanto, chamam a atengao 
(por exemplo, em begonia). Na maioria das vezes, as fo¬ 
lhas sao dorsiventrais, ou seja, sua face adaxial ou superior 

- que e voltada para o caule (pelo menos originalmente) 

- se diferencia em muitas caracteristicas da face abaxial 
ou inferior. As diferengas estao relacionadas, por exem¬ 
plo, com a ocorrencia de pelos e de estomatos (a maio¬ 
ria das folhas sao hipoestomaticas: > 90% dos estomatos 
encontram-se na epiderme inferior), com a acumulagao 
de pigmentos nos vacuolos das celulas epidermicas e tam¬ 
bem com a anatomia - o parenquima paligadico situa-se 
predominantemente na face superior, ao passo que, o la- 
cunoso, na inferior. Alem disso, nos feixes vasculares das 
folhas, o xilema localiza-se acima e o floema, abaixo. 

Ja a olho nu, e possivel evidenciar a nervagao (ou ve- 
nagao) em muitas folhas, ou seja, o padrao dos feixes con- 
dutores nos limbos foliares (Figura 4-59). Os feixes mais 
acentuados (nervuras principals; em ingles, major veins) 
realizam o suprimento de agua as folhas e a retiram destas, 
os produtos fotossinteticos. Essas nervuras principals sao 
envolvidas por bainhas dos feixes vasculares, impedindo 
o seu contato com o sistema intercelular do mesofilo e con- 
trolando a troca de substancias entre os feixes vasculares 


e mesofilo. Essas bainhas dos feixes vasculares as vezes se 
aproximam da epiderme e, com isso, assumem a fungao de 
suporte. As nervuras principais com frequencia apresen- 
tam saliencias na face inferior da folha semelhantes a ner¬ 
vuras foliares, que conferem um reforgo a lamina. Um caso 
extremo disto e exibido pelas gigantes folhas flutuantes de 
vitoria-regia, Victoria amazonica (Figura 4-60). Contudo, 
a fungao basica dos feixes vasculares da folha e suprir as 
celulas do mesofilo - especialmente ativas nos processos 
transpiracional e fotossintetico - com agua e nutrientes, 
bem como de realizar a alocagao de produtos da fotossin- 
tese. Nos elementos condutores, as correntes de massa se 
movimentam convectivamente; o transporte de substan¬ 
cias no exterior dos feixes limita-se a difusao. A eficiencia 
de tais elementos na condugao de substancias diminui com 
o quadrado da distancia a ser percorrida, tornando-se de 
fato ineficiente para a dimensao de alguns diametros celu- 
lares. Ate mesmo a agua flui pelos vasos cerca de um mi- 
lhao de vezes mais facilmente do que pelos tecidos vivos. 
Consequentemente, os feixes vasculares de menor calibre 
(em ingles, minor veins), que promovem o contato direto 
com o mesofilo, formam uma estrutura tao densa no lim¬ 
bo, que nas areolas* situadas entre os mesmos, nenhuma 


* O termo areola significa aqui, uma pequena area do mesofilo deli- 
mitada por nervuras anastomosadas. Porem, o termo e ainda utili- 
zado com um significado completamente diferente (comparar com 
Figura 4-7C). 



Figura 4-59 Nervagao foliar, padrao dos feixes 
vasculares no limbo. A Nervagao em leque de pte- 
ridofitas (Adiantum pedatum ; 4x). B Combinagao 
dos tipos de nervagao paralela e reticulada em 
maranta, Maranta sp.; a folha inteira (aqui uma 
porgao) imita um caule com folhas - supostamen- 
te um caso de mimetismo - para evitar postura 
de ovos de insetos considerados praga (2x). C 
Nervagao paralela na palmeira Sabalumbraculifera 
(0,7x). D Nervagao reticulada em cortina-japone- 
sa, Parthenocissus transpidata (3,5x). (Fotografias 
segundo P. Sitte.) 
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Figura 4-60 Nervuras foliares na face inferior de uma vitoria-regia, 
Victoria amazonica ; a folha apresenta um diametro de quase 2 m. 
(Fotografia segundo W. Barthlott.) 

celula esta distante do proximo feixe condutor em mais do 
que 7 celulas. O comprimento total dos feixes vasculares de 
uma folha de faia possui em torno de 30 m. 

Essas exigencias funcionais podem ser correspondidas de di- 
versas maneiras. Em monocotiledoneas, predomina a nerva^ao 
paralela: todos os feixes vasculares principais dispoem-se lon- 
gitudinalmente. Especialmente acentuada e essa organiza^ao 
dos feixes em folhas de gramineas. Em folhas lanceoladas da 
maioria das demais monocotiledoneas, as nervuras principais 
dispoem-se como arcos lisos, em evidente rela^ao com a margem 
foliar igualmente lisa - sendo essa ultima caracteristica, tipica de 
folhas de monocotiledoneas (Figura 4-14A). No caso da nerva- 
<^ao paralela, os feixes vasculares estao conectados uns aos outros 
por meio de feixes transversais, de modo que existe, na realidade, 
uma rede regular de nervuras (a qual e macroscopicamente fa- 
cil de se identificar, por exemplo, em folhas de clivia, Clivia sp., 
Amaryllidaceae). 

Em dicotiledoneas, sao formadas redes de feixes vasculares 
mais complexas: a nerva^ao em rede ou reticulada. Tal rede 
admite uma organiza^ao do limbo quase arbitraria, em especial 
nas margens deste. A diferen^a na nerva^ao reflete significativa- 
mente tambem a organiza^ao dos estomatos, isto e, orientam-se 
(na maioria das vezes) paralelamente em monocotiledoneas, 
enquanto em Magnoliidae e eudicotiledoneas, dispoem-se de 
modo irregular (Figura 3-13). 

Um terceiro tipo de nerva^ao, a “em leque”, e encontrada 
em pteridofitas e em ginkgo (uma gimnosperma). Nesse caso, 
os feixes vasculares mais pronunciados sao ramificados dicoto- 
micamente e terminam cegos na margem foliar. Por essa razao, 
essa nerva^ao “aberta” foi confrontada com a suposta “fechada” 
em mono- e eudicotiledoneas. No entanto, no caso da nerva^ao 
reticulada, as ramifica^oes mais finas da rede de feixes vasculares 
terminam cegas no mesofilo. 

4.3.1.2 Desenvolvimento e formas especiais 

Os primordios foliares surgem no cone vegetativo como 
protuberancias externas, sendo originados por divisoes 
das celulas meristematicas (Figuras 3-3 e 3-5). 


No caso de pteridofitas, inicialmente ocorrem em 
uma zona do meristema periferico, a qual e constituida 
por celulas pequenas, as celulas apicais bifurcadas. Tais 
celulas desenvolvem uma margem composta por iniciais, 
ou seja, um meristema cortical linear, em que as celulas 
apicais primarias nao ocorrem mais. Para a maioria das 
folhas das pteridofitas, o crescimento acropeto e o tipi- 
co, significando que as regioes apicais foliares continuam 
crescendo, enquanto as celulas na base foliar estao dife- 
renciadas. A estrutura composta das folhas de pteridofitas 
basea-se na divisao de celulas do meristema cortical, em 
parte por suspensao da atividade mitotica. 

Em angiospermas, os primordios foliares recem-for- 
mados exibem uma marcante tendencia para o alargamento 
vertical de sua base no caule. Assim, e originada uma base 
foliar larga que pode abra^ar o caule, levando a forma^ao 
de bainhas foliares. Todavia, e o meristema cortical salien- 
te que continuara formando as bainhas foliares. Com isso, 
prevalece ao contrario das pteridofitas, o crescimento ba- 
sipeto; ou seja, a atividade do meristema cortical cessa ini¬ 
cialmente no apice, e por ultimo, na base do limbo. Folhas 
compostas desenvolvem-se como nas pteridofitas, isto e, na 
maioria das vezes por divisao do meristema cortical. En¬ 
quanto a nervura principal se diferencia a partir da base, as 
de menor calibre sao formadas em areas distais do limbo. 

Os pedolos originam-se por crescimento intercalar, 
isto e, por um meristema que passa a ser ativado entre as 
areas diferenciadas. De modo semelhante, os limbos pa- 
ralelinerveos e com margem inteira da maioria das mo¬ 
nocotiledoneas (por exemplo, os das gramineas) devem 
seu surgimento a um meristema basal e intercalar. (Isto 
e valido para as folhas da peculiar especie de gimnosper- 
mas Welwitschia sp., que morrem em suas extremidades, 
mas continuam crescendo nas bases, por mais de 500 
anos, Figura 10-231A). 

A dorsiventralidade do limbo foliar enuncia que a 
maioria das plantas sao bifaciais (do latim, facies - aspec- 
to): faces inferior e superior sao diferentemente estrutu- 
radas (Figura 4-61A-D). Especialmente em plantas de 
ambientes com maior radia^ao solar, tambem e possivel 
encontrar folhas isolaterais, isto e, ambas as suas faces 
arranjam-se igualmente, por exemplo, apresentam igual 
densidade de estomatos e um parenquima pali^adico sob 
a epiderme inferior (Figura 4-6IF,I). Essas folhas com fre- 
quencia sao espessas ou aciculares. Se, junto a isso, ainda 
houver suculencia, surgirao folhas cilindricas isolaterais, 
como e o caso de alguns sedos (Sedum sp., Figura 4-69A). 
Um outro tipo de forma^ao de folhas cilindricas consiste 
no crescimento mais intenso da face inferior em rela^ao 
ao da superior, de modo que a ultima chega a desapare- 
cer, falando-se entao de folha unifacial. Os pedolos mui- 
tas vezes se aproximam da existencia de uma unica face, 
atingindo assim, a suas formas tranversais arredondadas 
e semelhantes a caules. No entanto, os limbos de algumas 
monocotiledoneas - como juncos (Juncus sp.); determi- 
nadas especies de alho (Allium sp.), por exemplo, a cebo- 
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Figura 4-61 Corte transversal de diferentes tipos foliares. 0 pa¬ 
renquima paligadico e representado aqui por pontilhado; a face 
inferior por uma linha espessa; os xilemas dos feixes vasculares 
em preto. A Folha achatada bifacial “normal” (comparar com Fi¬ 
gura 4-63). B Folha achatada inversamente bifacial (por exemplo, 
alho-de-urso, Allium ursinum ). C, D Secgao de uma folha cilindrica 
unifacial (por exemplo, alho, Allium sativum ; junco, Juncus effu- 
sus). E Folha peltada (iris, Iris sp.). F Folha achatada isolateral. G 
Acfcula isolateral (Figura 4-64A). H Folha cilindrica (por exemplo, 
sedo, Sedum sp., Figura 4-69A). I Secqao transversal de uma folha 
isolateral da planta desertica Reaumuria hirtella, uma tamaricacea 
(30x). (Modificado de W. Troll e W. Rauch (esquemas A-H) e segun- 
do Volkens (esquema I).) 

linha - tambem sao unifaciais e radialmente simetricas. 
Um caso especial sao as folhas de iris ( Iris sp.): tratam-se 
de folhas unifaciais, as quais voltaram a se tornar folhas 
achatadas (Figura 4-61E). 

Em folhas peltadas (do grego, pelte = escudo), o peciolo nao esta 
localizado na extremidade do limbo, mas sim no meio deste (Fi¬ 
gura 4-62). Essa disposi^ao ocorre, pois ha um pronunciado e 
intenso crescimento basipeto do meristema cortical do limbo, 
imediatamente na inse^ao do peciolo; embora as margens di- 
reita e esquerda situem-se aqui diretamente lado a lado (em vir- 
tude da existencia de uma unica face) e sejam concrescentes. O 
mesmo ocorre em ascidios de algumas especies carnivoras das 
familias Sarraceniaceae e Nepenthaceae (Figura A no Quadro 
4-3). 

Em algumas plantas, nao sao as margens de uma mesma 
folha que concrescem, mas sim as de diversas folhas de um no 
(gamofilia). Esse fenomeno tambem acontece ocasionalmente 
na por^ao vegetativa, sendo bem propagado em flores: sepalas e 
petalas concrescentes, bem como ovarios sincarpicos, sao exem- 
plos caracteristicos. 



Figura 4-62 Ascidio de capuchinha, Tropaeolum majus (0,7x). Em 
A, e visualizada a face superior, e em B, a inferior. 


4.3.1.3 Anatomia 

A Figura 4-63 mostra uma tipica sec^ao transversal de 
uma folha bifacial. As epidermes simples (com uma unica 
camada) compreendem o clorenquima (ou parenquima 
clorofiliano) do mesofilo, o qual se diferencia em paren- 
quimas paligadico e lacunoso. O parenquima paligadico e 
mais denso e constituido por uma a tres camadas de celu- 
las, contem cerca de 45% de todos os cloroplastos da folha, 
sendo um tecido assimilador. Ja o parenquima lacunoso e 
bastante frouxo (Figura 3-7B) e, do contrario, e caracteri- 
zado como um tecido que realiza a transpira^ao. Por meio 
dos numerosos e, em parte, grandes espa^os intercelula- 
res (representam em torno de 90% do volume do mesofi¬ 
lo), a superficie total de todas as celulas do mesofilo com 
frequencia e 40 vezes maior do que a da superficie foliar. 
O sistema intercelular do parenquima lacunoso tambem 
facilita, no caso de folhas hipoestomaticas, a difusao de 
C0 2 para o parenquima paligadico. As celulas epidermi- 
cas apresentam leucoplastos, as vezes com alguns poucos 
tilacoides e um baixo teor de clorofila. Os maiores feixes 
vasculares estao circundados por endodermes, as quais 
serao aqui designadas como bainhas dos feixes. Para den- 
tro, as celulas de transference frequentemente se unem, 
constituindo um anel, o qual corresponde a um periciclo 
(ver 4.4.2.1). Essa camada celular possui, bem como a pro¬ 
pria endoderme, natureza glandular, possibilitando a troca 
controlada de substancias entre feixes e mesofilo. Muitas 
vezes, os feixes vasculares tambem sao acompanhados por 
fibras de esclerenquima. 

Nesse contexto, uma situa^ao especial seria a das plantas C4, cuja 
fotossintese e adaptada a condi^oes de ambientes quentes com 
alta radia^ao solar (ver 5.5.8). Nessas plantas, a fixa^ao definiti- 
va de C0 2 ocorre em celulas da bainha do feixe, que por conse- 
guinte, sao especialmente grandes e ricas em plastideos (bainha 
parenquimatica do tipo Kranz, Figura 5-76). Embora os plasti¬ 
deos da bainha de feixes nao formem grana, neles contem muito 
amido assimilado; os cloroplastos do mesofilo de plantas C4, por 
sua vez, contem grana, mas nao apresentam amido (dimorfismo 
dos cloroplastos, Figura 5-77). As celulas da bainha dos feixes e 
as do mesofilo estao interligadas por numerosos plasmodesmos. 
O complexo de tecidos total funciona como uma bomba de C0 2 : 
os plastideos da bainha de feixes estao bem supridos de C0 2 ate 
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Figura 4-63 Anatomia bifacial da folha: secgao 
transversal de uma folha de heleboro, Helle- 
borus foetidus (lOOx). Abaixo da epiderme su¬ 
perior encontra-se o parenquima paligadico, e 
abaixo deste, o parenquima lacunoso com dois 
feixes vasculares seccionados transversalmente 
e limitado pela epiderme inferior. Nessas folhas, 
cerca de 12% do volume e atribufdo a epiderme, 
5% aos feixes vasculares, aproximadamente 16% 
aos espagos intercelulares e 68% ao mesofilo - 
parenquimas paligadico e lacunoso). (Micrografia 
eletronica de varredura segundo H.D. Ihlenfeldt.) 



mesmo quando ha um fechamento dos estomatos para diminuir 
a transpiragao e, com isso, a concentragao de C0 2 nos espagos 
intercelulares se reduz. 

Em algumas plantas, a organizagao dos tecidos no limbo 
diferem-se de forma mais ou menos intensa daquela exibida 
pela Figura 4-63 (Figura 4-61B-I). Um parenquima paliga¬ 
dico tambem e encontrado nao muito raramente no interior 
da epiderme inferior (Figura 4-70A). Nas folhas com posi- 
gao quase vertical de grammeas, o mesofilo e homogeneo, 
nao dividido em parenquimas paligadico e lacunoso, e os 
estomatos sao igualmente frequentes nas faces superior e 
inferior. As folhas de plantas aquaticas (por exemplo, a pes- 
te-de-agua, Elodea sp.) comumente sao compostas apenas 
por uma camada dupla de celulas, sendo que nos vegetais 
de ambientes extremamente umidos, ocorrem ate mesmo 
folhas com uma unica camada celular (Hymenophyllum sp.). 

A organizagao interna de uma folha isolateral e ilus- 
trada na Figura 4-64, em que se toma como exemplo uma 
acicula. Em folhas isolaterais, a estrutura nos parenqui¬ 
mas paligadico e lacunoso em geral e pouco clara, estan- 
do muitas vezes ausente - tambem no caso apresentado. 
Na secgao transversal da acicula, as celulas do mesofilo 
exibem um formato poligonal. As superficies celulares se 
tornam maiores por espessamento das paredes alonga- 
das, projetando-se para o interior das celulas (projegoes 
de parenquima paligadico). Espagos intercelulares pare- 
cem nao existir: camadas discoides do tecido assimilador, 
que sao orientadas verticalmente em relagao ao eixo lon¬ 
gitudinal da acicula e possuem apenas uma camada de 
celulas, sao separadas umas das outras por fendas inter¬ 
celulares. Entre o tecido assimilador e a epiderme (cujas 
celulas morrem apos extremos espessamentos das pare¬ 
des), encontra-se o tecido de sustentagao esclerenquima- 
tico, a hipoderme. Os estomatos, cujas celulas-guardas 
necessitam uma conexao com o tecido vivo, estao imersos 


ate o tecido assimilador. No mesofilo, varios canais resi- 
niferos percorrem o sentido longitudinal da acicula. Um 
ou dois feixes nao ramificados das aciculas sao envolvidos 
por uma frouxa endoderme. O transporte de substancias 
entre os elementos vasculares e o mesofilo e realizado por 
um tecido de transfusao, que e composto por celulas pa- 
renquimaticas vivas - diretamente no floema, localizam- 
-se tipicas celulas albuminosas de acentuada natureza 
glandular - e por traqueides curtas e mortas. 

4.3.2 Sequencia foliar 


Como apresentado anteriormente (Figuras 4-5 e 4-6), a 
formagao de filomas nas angiospermas acontece de ma- 
neira diferenciada no corpo de um individuo vegetal - ou 
seja, fundamenta-se nos genes - ao longo de seu desenvol- 
vimento e dentro de um grande espectro de possibilida- 
des, conforme o seguinte esquema. 

Uma comparagao entre as diferentes folhas na sequen¬ 
cia foliar (Figura 4-65) mostra, que formas mais simples 
como catafilos, tegumentos, hipsofilos e petalas, surgem 
pela inibigao do epifilo e pelo maior estimulo no hipofilo. 
A sequencia foliar e uma demonstragao impressionante 
da capacidade de transformagao de um tipo de orgao por 
meio da modificagao das proporgoes. 

Quando os cotiledones servem como acumuladores “carnosos” de 
substancias de reserva nas sementes, eles normalmente permane- 
cem, durante a germinagao, no interior da testa rompida e com isso, 
na superficie do solo ou abaixo deste: germinagao hipogeia (por 
exemplo, em carvalho, castanheiro-da-india, ervilha, feijao-da-es- 
panha; do grego, hipo = abaixo egaia = terra). Bern mais frequente, 
e a germinagao epigeia, a partir da qual os cotiledones alcangam 
a luz por extensao do hipocotilo e se tornam verdes (por exemplo, 
em espruce, faia, mostarda, bordo, girassol, feijao-comum). 
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Figura 4-64 A Secgao transversal de uma aci- 
cula de pinheiro-laricio, Pinus nigra (40x). B Uma 
secgao longitudinal mostra no parenquima assi- 
milador, lacunas entre as celulas de assimilagao 
(Micrografia eletronica de varredura, 285x). - Cr 
= Canais resinfferos; E = estomato; Ec = escle- 
renquima hipodermico; En = endoderme; Ep = 
epiderme; F = feixes vasculares (com xilema aci- 
ma); Pa = parenquima assimilador; Tt = tecido de 
transfusao. (Segundo R. von Wettstein (A).) 
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Figura 4-65 Desenvolvimento sequencial do epifilo: transigao de 
tegumentos (A-C) para folha (G) na maga Malus baccata. D, E Folhas 
de transigao. F Folha antes do desenrolamento do limbo. A-F com 
aumento de quase lx; G com aumento de 0,2x. Bf = Bainha foliar; Ci 
= cicatrizes deixadas por estipulas ja desprendidas do vegetal; es = 
estipula; e = epifilo; Li = limbo; P = pecfolo. 


Por outro lado, as sequencias foliares se tornam mais comple- 
xas, por exemplo, a medida que formas j ovens e adultas se diferen- 
ciam, como em hera (Hedera sp.). O termo anisofilia e emprega- 
do, quando folhas adjacentes ou ate as existentes em um mesmo 
no desenvolvem-se com distintos tamanho e robustez, devido a 
uma dorsiventralidade de caules plagiotropicos (Figura 4-66). 
Contudo, por heterofilia compreende-se o aparecimento de fo¬ 
lhas totalmente diferentes e com distintas fungoes, o que depende 
das condigoes internas e externas (Figura 4-67; para o caso espe¬ 
cial da salvinia, Salvinia sp., comparar com Figura 10-185). Os or- 
gaos foliares em uma sequencia foliar distinguem-se entre si nao 
somente em forma e em fungao, mas tambem em longevidade. 
Especialmente efemeras sao, em geral, os cotiledones e as folhas 
do perianto. Hipsofilos bastante reduzidos e que, na maioria da 
vezes, se desprendem do vegetal precocemente, sao chamados de 
bracteas (do latim, bractea = lamela, folha). Folhas de plantas lon- 



Figura 4-66 Anisofilia. A Anisofilia induzida em bordo-da-Noruega, 
Acerplatanoides: folhas de dois verticilos adjacentes de um ramo oblf- 
quo; a seta indica o vetor gravidade (0,25x). B Anisofilia habitual em 
selaginela, Selaginella douglasii : cada no suporta uma grande folha ven¬ 
tral e uma pequena dorsal (5x). (Segundo W. Troll (A); K. Goebel (B).) 



Figura 4-67 Heterofilia em ranunculo-aquatico, Ranunculus aqua- 
tilis. A Caule florido, ramificado simpodialmente, com folhas flutu- 
antes e folhas submersas (folhas compostas finas). B Formas de 
transigao. - Su = Folhas submersas. (Segundo W. Troll.) 


gevas, porem deciduas (em arvores das angiospermas; no alerce, 
Larix sp.), caem no fim de um periodo vegetativo. Antes da queda 
das folhas, os compostos nitrogenados sao decompostos e translo- 
cados. No decorrer destas dramaticas modificagoes, os cloroplas- 
tos se tornam gerontoplastos, porque com frequencia apresentam 
coloragao amarela em virtude dos acidos graxos de carotinoides 
esterificados remanescentes. As folhas/aciculas de arvores e arbus- 
tos sempre-verdes perduram por muitos anos (pinus: 2; abeto: 5-6; 
araucaria: ate 15 anos). A queda de folhas resulta da intermedia- 
gao de um tecido especial de abscisao (Figura 6-62). 

4.3.3 Modificacjoes na forma das folhas 


4.3.3.1 Metamorfoses 

Foi mencionado que as folhas, assim como os caules, po- 
dem se tornar espinhos (ver 4.1.1) e gavinhas (ver 4.2.6). 
As Figuras 4-7 e 4-68 mostram exemplos dessas metamor¬ 
foses. Muitas vezes, folhas atuam como orgaos de reserva, 
sendo que junto a suculencia caulinar, existe tambem a su- 
culencia foliar. Com isso, grandes traqueides de reserva 
surgem em camadas celulares subepidermicas ou no in¬ 
terior da folha (por exemplo, Lithops sp., as “pedras vivas” 
do deserto sul-africano, ver 14.2.6). 

Em outros vegetais, as proprias celulas do mesofilo sao amplia- 
das por vacuolos volumosos incomuns. Nesse caso, trata-se da 
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Figura 4-68 Gavinhas. A Gavinha na folha composta da ervilha Pisum sativum. B Gavinha foliar de Lathryrus aphaca (Fabaceae). C Gavinha 
caulinar com discos adesivos em cortina-japonesa, Parthenocissus tricuspidata. A-C com proporgao 0,6:1. - C = caule; e = estipula; g = gavi¬ 
nhas originadas de folfolos transformados; ra = raque; rf = ramo caulinar portador de flores. (Segundo H. Schenck (A, B); F. Noll (C).) 


correlagao morfologica de uma especial adaptagao a fotossintese 
em ambientes quentes, secos e bastante expostos ao sol, a qual 
se tornau conhecida como metabolismo acido das crassulaceas 
(do ingles crassulacean acid metabolism, CAM, ver 5.5.9). As 
crassulaceas sao plantas com folhas grossas (do latim, crassus = 
espesso), por exemplo: a sempre-viva (Sempervivum sp.) e o sedo 
(.Sedum sp., Figura 4-69). As plantas CAM nao existem somente 
entre as crassulaceas, mas tambem em outras 27 familias, inclu¬ 
sive em pteridofitas suculentas. Esses vegetais acumulam provi- 
soriamente C0 2 durante a noite, com seus estomatos abertos. A 
partir disto, e formado acido malico, que sera acumulado nos 
grandes vacuolos das celulas do mesofilo. Durante o dia, os es¬ 
tomatos se fecham em virtude do alto risco de perda de agua; e 



agora, o C0 2 retirado do acido malico com o auxilio da energia 
luminosa, pode ser definitivamente assimilado. 

As folhas metamorfoseadas encontram-se principalmente 
em plantas, que sofrem especiais adaptagoes a condigoes 
ambientais extraordinarias ou a formas de vida extravagan- 
tes. Nesses casos, nao somente os orgaos foliares sao atingi- 
dos, mas todo o vegetal exibira as correspondentes modifi- 
cagoes, ou seja, existe uma sindrome de adaptagoes. Tres 
dessas sindromes, as quais se aplicam consideravelmente as 
folhas, serao apresentadas nas proximas segoes e no Qua- 
dro 4-3, do ponto de vista morfologico (ecomorfologia). 



Figura 4-69 Suculencia foliar (0,75x) em sedo, Sedum rubrotinctum (A), e em sempre-viva, Sempervivum schnittspahnii (B; com rosetas 
apresentando filotaxia dispersa). 
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Quadro 4-3 


As folhas de plantas carm'voras 


Em substratos com escassez de nutrientes, particularmente de 
nitrogenio (por exemplo, em turfeiras, ocorrem vegetais com 
nutrigao especializada, os quais podem tanto viver de modo 
fotoautotrofico, como tambem por meio de suas estruturas de 
captura e apreensao de pequenos animais - principalmente 
insetos. Esses insetos, por sua vez, sao digeridos extracelular- 
mente por essas plantas insetfvoras (carnfvoras; do latim, vo- 
rere = engolir, comer) e pelas mesmas, explorados como fonte 



adicional de nitrogenio (ver 8.1.2). Para a captura dos animais, 
as folhas da planta carnivora se metamorfoseam das mais dife- 
rentes maneiras (muitas vezes apresentam formas grotescas). 

As armadilhas do tipo “folhas colantes” da drosera (Dro- 
sera sp.) funcionam de urn modo relativamente simples. Sobre 
as folhas dessa especie, existem emergences que perpassam 
urn cordao de traqueides, enquanto os tricomas glandulares 
sao semelhantes a tentaculos (comparar com Figura 3-31). As 
extremidades de suas glandulas secretam gotas brilhantes de 
urn liquido pegajoso, capaz de prender pequenos insetos. Es¬ 
ses animais permanecem colados aos tricomas glandulares e, a 
medida que se movimentam na tentativa de escapar da armadi- 
Iha, eles se aderem em outros tricomas, ficando cada vez mais 
presos. Por meio do estmnulo do toque, esses pelos glandulares 
encurvam-se e pressionam o inseto capturado contra a superfi- 
cie foliar. As substancias corporais de tal animal (exceto a qui- 



Figura A A armadilha em forma de jarra de Nepenthes sp. (nepentes) e formada a partir da metamorfose do limbo foliar em urn 
sifao. Nos muitos centimetros de comprimento da jarra (1, 0,3x) acumula-se, em apenas alguns milimetros, uma secregao digestiva, 
que e produzida por glandulas escutiformes (4, 260x) e na qual as vitimas se afogam (3, lx). As presas - insetos em sua maioria - 
aproximam-se da margem vistosa, recoberta por cera ( 2 , 1,2x) e lisa da jarra, e em virtude dos nectarios localizarem-se abaixo desta 
margem, os animais entram na armadilha. A tampa da jarra encontra-se fechada durante o desenvolvimento da armadilha para evitar 
infiltragao de agua de precipitagao; posteriormente, essa estrutura permanece continuamente aberta. 0 peciolo pode atuar como ga- 
vinhas (indicado pela seta em 1) e pendurar a pesada jarra em ramos. A base foliar prolongada G assume o papel do limbo. (Segundo 
W. Barthlott (3).) 


4.3.3.2 Folhas escleromorficas 

O termo generico para todas as formas mais rigidas de fo¬ 
lhas e esclerofilia, que por sua vez, pode apresentar muitas 
origens. A esclerofilia sempre esta associada a longevidade 
das folhas, ocorrendo tambem com frequencia sob con- 
digoes de escassez de nutrientes. Se tais fatores estiverem 
relacionados a seca, fala-se tambem de xeromorfismo (do 
grego, xerds - seco). 


Para plantas de zonas secas e aridas (estepes, deserto), ou de locais 
com essas condigoes (rochas, solos arenosos), o balango hidrico e 
critico. Como esse balango nao consegue se estabilizar com aumen- 
to na absorgao de agua, resta como possibilidade apenas a limita- 
gao da perda de agua, ou seja, da transpiragao - desde que nao seja 
renunciada a continuagao de uma vida ativa em periodos de seca. 
Foi mencionado, que as folhas de muitas xerofitas se tornam espi- 
nhos ou apresentam a forma de pequenas escamas e, tambem, que 
a fotossintese e transferida para cladodios, que por nao possuirem 








Tratado de Botanica de Strasburger 207 



Figura B Armadilha do tipo “sucgao” de Utricularia sp. 1 Dese- 
nho esquematico da vesfcula de captura de U. vulgaris em sec- 
gao longitudinal (10x). 2 Micrografia eletronica de varredura do 
aparato de tricomas sensoriais de U. sandersonii (lOOx; tomada 
por W. Barthlott). 


tina) sao quebradas quimicamente por secregoes glandulares e 
reabsorvidas em sua forma soluvel. 

A venus papa-moscas, Dionaea sp., fecha num piscar de 
olhos sua armadilha do tipo “folhas retrateis” - em que o 
limbo foliar e dividido em dois lobulos. 0 mecanismo e realizado 
osmoticamente por uma articulagao por dobradiga na nervura 
principal, sendo desencadeado assim que o inseto (o qual aca- 
bou de aterrissar sobre a folha) tocar urn dos pelos sensitivos 
(ver 7.3.2.4). Uma vez que possui lobulos do limbo dentados, ate 
mesmo insetos robustos como vespas e abelhas sao capturados 
e digeridos por enzimas secretadas. 

Em Nepenthes sp. (nepentes), Cephalotus, Sarracenia (jar- 
rinha) e Darlingtonia, os ascfdios apresentam forma de jarro e 
atuam como armadilhas “de deslizamento ”. Os jarros de ne¬ 
pentes (Figura A) contem urn liquido acido e aquoso digestivo 
produzido por glandulas parietais. Animais capturados deslizam 
na margem da jarra, ela e lisa e “azulejada” com cera adesiva, os 



mesmos afogam-se no interior da jarra e sao enzimaticamente 
decompostos. 

As especies do genero Utricularia (utricularia), que vivem 
submersas em corpos de agua, apresentam pequenas vesicu- 
las verdes em suas folhas laciniadas (Figura B), que servem 
como armadilha do tipo “sucgao” e sao preenchidas com 
agua. Sua “boca” e fechada com uma valvula retratil a prova 
de agua. Assim que urn pequeno animal aquatico encosta em 
urn dos tricomas (com carater de alavanca) do lado externo, a 
valvula se abre e suga a presa - que sobretudo compreende 
pequenos crustaceos, larvas de insetos, rotiferos e protozoa- 
rios - com uma torrente de agua para dentro de uma vesfcula 
de aproximadamente 2 mm. Essa sucgao ocorre por distensao 
das paredes da vesfcula, que antes haviam se tornado elasti- 
camente concavas. A valvula volta a posigao inicial, fechando 
novamente a armadilha. 


qualquer tecido transpiracional, apresentam uma superficie con- 
sideravelmente pequena (em relagao ao volume). A transpiragao 
cuticular pode ser extremamente restrita, e em muitos casos, “re- 
servatorios” de agua sao criados (suculencia caulinar; Figura 4-35). 

Contudo, numerosas esclerofitas mantem suas folhas 
como orgaos assimiladores. De fato, as folhas de esclero¬ 
fitas diferenciam-se das de mesofitas e higrofitas - vege- 
tais que habitam locais mais ou menos umidos e umidos, 


respectivamente. Enquanto as folhas de higrofitas (bem 
como as folhas de sombra de carvalhos, Figura 6-74) sao 
bem delgadas, glabras na maioria das vezes, e nao pos- 
suem estomatos imersos (as vezes apresentam ate mesmo 
estomatos salientes em relagao ao nivel da epiderme), as 
de esclerofitas como um todo, sao duras, coriaceas, pouco 
carnudas (por exemplo o louro, a murtas, a espirradeira) 
e apresentam estomatos imersos (Figura 4-70). Folhas que 
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Figura 4-70 Anatomia de folhas xeromorficas. A Espirradeira, Nerium oleander, com epiderme pluriestratificada (com muitas camadas; em pre- 
to), parenquima paligadico constitufdo de tres camadas e estomatos profundamente imersos; nas cavidades (criptas), as convecgoes de ar sao 
impedidas por pelos (80x). B Micrografia eletronica do exterior de uma cripta (170x; tomada por W. Barthlott). C, D As folhas de Stipa capillata 
(Poaceae) sao epistomaticas, ou seja, os estomatos limitam-se a face superior. Em caso de seca, as folhas se enrolam para cima, e com isso, 
isolam os estomatos do ar/ambiente exterior; quando ha consideravel suprimento de agua, os limbos estao estendidos. Nas gramfneas, uma 
diferenciagao do mesofilo em par§nquimas paligadico e lacunoso, de forma geral, nao existe (C, 80x; D, 10x). (Segundo 0. Stocker (A, C, D).) 


se enrolam quando ha seca, isolam os seus estomatos das 
condigoes adversas do meio ambiente. A saida de agua se 
torna mais restrita pela cuticula - a qual e bem espessa 
e com densa deposigao de cera - e com frequencia tam- 
bem pela cobertura de muitos e densos pelos (formagao 
de zonas sem convegao imediatamente na superficie foliar, 
onde o ar mais umido fica congestionado). A rigidez de 
folhas das esclerofitas, que impede o processo de murcha, 
se basea no armazenamento de fibras esclerenquimaticas 
ou de esclereides isoladas em foma de estrela. 

A adcula isolateral (Figura 4-64) e tipicamente escleromorfa 
com adaptagoes espedficas ao xeromorfismo, como a formagao 


de uma endoderme, que separa o feixe vascular central do me¬ 
sofilo ao redor. A hipoderme rija e esclerificada existente e, por 
outro lado, caracteristica de folhas escleromorfas. 

Por meio da redugao da transpiragao, o balango hidrico 
se estabiliza, porem, o problema do superaquecimento do 
parenquima foliar e/ou caulinar se torna agudo. (A trans¬ 
piragao produz um forte efeito de resfriamento, devido ao 
elevado resfriamento por evaporagao da agua, que e de 41 
kj mol~ .) Aquecimento excessivo dos limbos e evitado, 
por muitas plantas, por meio da variagao nas posigoes de 
suas folhas. Um exemplo disso seriam as “florestas sem 
sombras” formadas por arvores de eucaliptos australianos, 
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cujas folhas falciformes encontram-se penduradas verti- 
calmente para baixo. Tambem as nervuras salientes e os 
suberes fissurados profundamente oferecem ao caule um 
efeito de “refrigeramento” (Figuras 4-53A e 4-54D,E). 

4.3.3.3 Folhas de epffitas 

Ao contrario das plantas trepadeiras, que sempre enrai- 
zam-se no solo, as epifitas (plantas “montadoras”) se esta- 
belecem na copa das arvores desde o prindpio, para assim 
garantirem um local com luminosidade. As arvores ofere¬ 
cem as epifitas meramente a base; esta, por sua vez, pode 
ser substituidas por rochas, telhados ou mesmo por fios 
telefonicos. Portanto, a maioria das epifitas nao sao para- 
sitas. Essas plantas podem esmagar a sua base durante seu 
exuberante desenvolvimento. Somente algumas epifitas, 
como o visco (Viscum sp.), se tornaram parasitas. 

Para as epifitas de maior porte e organizadas como 
cormofitas, as aquisi^oes de agua e nutrientes representam 
um problema decisivo. Por essa razao, essas plantas encon- 
tram condi^oes viaveis de vida somente em regioes com 
elevada umidade do ar e com frequentes e abundantes pre¬ 
cipitates, como nas florestas tropicais. As epifitas exibem 
uma estrutura cada vez mais xeromorfica, a medida que o 
ar no ambiente em que vivem, se torna mais seco. 

Em raizes aereas, as quais sao frequentemente verdes e estao 
penduradas de forma livre, comumente se desenvolve um es¬ 
pecial tecido de absor^ao de agua, o velame (Figura 4-72A,B). 
Em outras epifitas, as raizes aereas em crescimento formam para 
cima, um emaranhado bem ramificado, e dentro deste sao acu- 
mulados humus e umidade. Em asplenio, Asplenium nidus , ro- 
setas desenvolvem-se a partir de grandes frondes, e o espa^o in- 
terno afunilado daquelas e preenchido, aos poucos, com humus. 
No caso de Platycerium sp. (Polypodiaceae) sao formadas fron¬ 
des basais e nidiformes, sendo que atras destas podem ser acu- 
mulados agua e humus - um caso de heterofilia (Figura 10-189). 
Ja com Dischidia sp. (Asclepiadaceae, uma parte de suas folhas 
e remodelada: em virtude de um crescimento extremamente in- 
tensificado do limbo e, ao mesmo tempo, da inibi^ao do cres¬ 
cimento na margem, folhas se transformam em ascidios com 
aberturas estreitas (Figura 4-71). Dentro desses ascidios, vivem 
colonias de formigas, que introduzem solo dentro dessas estru- 
turas; a umidade tambem se acumula ai, devido a condensa^ao 
do vapor de agua. Em cada urna, cresce uma raiz adventicia as- 
sociada aos nos caulinares. A planta, por assim dizer, consegue 
construir o seu vaso. 

Em outros casos, os bulbos caulinares sao formados como 
acumuladores de agua, sendo preenchidos quando chove (Figura 
4-72C). Estruturas especiais para captar efetivamente a agua da 
precipita^ao sao bem difundidas. No caso das bromeliaceas, as 
raizes funcionam apenas como curtos e reticulados orgaos ade- 
sivos; ou ainda, em algumas especies, como as do genero Tillan- 
dsia , que comumente estao penduradas em cabos telefonicos, as 
raizes podem nem existir. Em tais epifitas, a agua e obtida ex- 
clusivamente por tricomas absorventes das folhas (Figura 4-73). 
Alem disso, nesses vegetais muitas vezes sao originadas, a partir 
das bases foliares densas das rosetas, cisternas acumuladoras de 
agua da chuva. 



Figura 4-71 Folhas em forma de urna de Dischidia major (Asclepia¬ 
daceae). E possfvel visualizar na folha seccionada longitudinalmen- 
te, uma raiz adventicia que cresce por dentro da urna a partir da 
abertura no topo (0,8x). (Fotografia segundo W. Barthlott.) 


Geralmente, as estruturas acumuladoras de agua da epifi¬ 
tas servem como habitat (“fitotelmos”) para microrganismos, e 
tambem para lesmas, insetos e sapos. Em fitotelmo de bromelias 
da Jamaica, podem viver ate mesmo um crustaceo de agua-doce, 
Metopaulias depressus. 


4.4 Raizes 


O sistema radicular possui, por via de regra, uma dupla 
fun^ao: a fixa^ao do vegetal no solo e a absor^ao de agua 
e de sais minerals. 

Para a realiza^ao dessa segunda tarefa, com frequen- 
cia ha um enorme aumento da superficie de absor^ao 
das raizes. Muitas celulas da camada mais externa e nao 
cutinizada, a rizoderme (epiderme radicular), crescem e 
originam tricomas radiculares de alguns milimetros de 
comprimento (Figura 4-74). Os tricomas exibem - bem 
como as raizes no total - crescimento apical e podem, por¬ 
tanto, avan^ar entre as particulas do solo. Essas estrutu¬ 
ras sao efemeras (3-9 dias) e a zona pilifera de raizes em 
crescimento e de apenas 2 cm. Contudo, e estimado que 
uma planta adulta de centeio apresente mais de 10 bilhoes 
de tricomas radiculares, cujo comprimento total chega a 
10.000 km e sua superficie total, equivale a um quadra- 
do com arestas de 20 m. Isso representa cerca de 50 vezes 
a superficie total do sistema caulinar, incluindo as folhas 
(que e duas vezes mais pesado). 

Alem de fixa^ao e absor^ao de nutrientes, as raizes muitas vezes 
ainda assumem outras fun^oes, por exemplo, a de abrigar sinte- 
ses de importantes substancias vegetais, como os hormonios (ci- 
tocianina, giberilina, ver 6.6.2 e 6.6.3). Em muitas circunstancias, 
a raiz atua como orgao de reserva (Quadro 4-4). 
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Figura 4-72 Adaptagoes de orquideas epifitas de florestas 
tropicais. A Secgao transversal de uma raiz aerea de Dedro- 
bium mobile ; entre o velame (do latim velamen , que significa 
vestimenta, tunica) de celulas mortas (preenchido por agua 
da precipitagao) e a margem, encontra-se uma exoderme com 
uma camada unica de celulas de passagem; o parenquima cor¬ 
tical e limitado por uma endoderme simples (uma camada de 
celulas), a urn tecido vascular central (abaixo e a esquerda na 
figura; 60x). B Celulas do velame com parede reforgada (460x) 
- o mesmo ocorre em hialocitos de folhas de esfagno, Sphag¬ 
num sp., comparar com Figura 10-133G. C Coelogyne sp., sis- 
tema simpodial com nos encerrando em geragoes de caule 1-4 
(0,2x). - V = velame, Co = cortex. (Segundo W. Troll (C); MEV 
(A, B) tomadas por S. Porembski e W. Barthlott.) 


Figura 4-73 Micrografias eletronicas de varredura dos tricomas absorventes escutiformes (escamas absorventes) de bromeliaceas epifitas 
(17Ox). A TiUandsia rauhii. B Acanathostachys sp. As celulas mortas dos tricomas sao preenchidas com agua da precipitagao, o que e realizado 
na folha pelas celulas do pe vivas. (Fotografias segundo W. Barthlott.) 
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Figura 4-74 Pelos radiculares. A Secgao transversal da zona de rea- 
bsorgao de uma raiz, com cilindro vascular tetrarco e pelos radicula¬ 
res com partfculas de solo (10x). B Extremidade de urn tricoma radi¬ 
cular bastante ampliada (50x). C, D Secgao longitudinal da rizoderme, 
com inicio da formagao de pelos radiculares (atente para a posigao 
do nucleo da celula). (Segundo Frank (A); F. Noll (B); Rothert (C, D).) 

4.4.1 Sistemas radiculares 


Assim como os sistemas caulinares, os radiculares de varios 
vegetais sao formados diferencialmente conforme seus locais 
mais frequentes de ocorrencia. Em plantas jovens e rapida- 
mente propagadas por estoloes, o sistema radicular muitas 
vezes e mais extenso que o caulinar (Figura 4-75). Todavia, 
o sistema radicular se desenvolve de modo especialmente te- 
nue em cactaceas, que crescem em ambientes secos e quentes, 
onde o solo constantemente se torna seco por complete (pelo 
menos durante o dia). No que diz respeito a extensao das 
raizes, os vegetais podem exibir enraizamento superficial ou 
profundo. Plantas com raizes extremamente profundas sao 
encontradas em ambientes com solos superficialmente secos, 
mas que apresentam lengois freaticos (por exemplo, Welwits- 
chia sp., Figura 10-231. As raizes pivotantes de tamarice, Ta- 
marix sp., atingem supostamente ate 30 m de profundidade; 
enquanto o algarobo norte-americano Prosopis juliflora , ate 
50 m). E comum que a extensao do sistema radicular em ar- 
vores seja sincronizado com o crescimento da copa: as zonas 
mais externas das raizes extendem-se por expansao horizon¬ 
tal, um pouco mais que a superficie do solo coberta pela copa. 

Quanto ao desenvolvimento de sistemas radiculares e, 
por conseguinte, de suas acentuadas formas finais, e pos- 
sivel diferenciar dois tipos: o heterogeneo (alorrizia) e o 
homogeneo (homorrizia). 

Sistema radicular heterogeneo: em muitos vegetais, a radi- 
cula se desenvolve em uma raiz primaria e forma uma raiz 
pivotante (ou axial), que avanga verticalmente no solo. Des- 
ta raiz pivotante partem raizes secundarias (raizes laterais de 


primeira ordem), que crescem inclinada ou horizontalmente 
no solo, e assim, continuam a se ramificar (raizes laterais de 
segundo, terceiro, ate o mais alto grau). As raizes laterais de 
um grau mais elevado crescem sem nenhuma relagao deter- 
minada com o vetor gravidade e podem, portanto, penetrar 
no solo em todas as diregoes. Um sistema como este, que e 
estabelecido hierarquicamente, tambem e designado como 
alorrizia (do grego, alios - distinto, diverso; e do latim, rhiza 
- raiz) ou radicagao heterogenea (Figura 4-75A). 



Figura 4-75 Alorrizia e homorrizia. A Em paciencia (Rumex crispus, 
uma eudicotiledonea) e formado um sistema radicular heterogeneo 
(alorrizia), cuja raiz primaria penetra no solo mais de 3 m. B Sistema 
radicular homorrizico secundario em trigo, com rafzes fasciculadas 
caracterfsticas - as quais sao tipicas de muitas plantas. C Mar- 
cante homorrizia e observada em cebolas (como exemplo temos a 
cebolinha-verde, Allium fistolosum ): as numerosas e mais ou menos 
“carnosas” rafzes sao todas igualmente espessas e nao ramificadas 
(0,7x). (Segundo L. Kutschera (A, B).) 
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Quadro 4-4 


Metamorfoses da Raiz 


Numerosas adaptagoes a especiais fungoes tambem sao observa- 
das em raizes. Ate mesmo o papel de fixagao de uma planta pode, 
sob condigoes especfficas, requerer diferentes formas de raizes. 
Para isso, temos como exemplo conhecido as raizes grampifor- 
mes de lianas (Figura A) e epffitas. As rafzes-escoras de Rhizopho- 
ra sp. possibilitam a fixagao dos ramos no lodo de zonas intertidais 
(ou zona entremares) de costas marftimas tropicais (Figura B). A 
princfpio, as raizes adventicias de gramineas de grande porte de- 
sempenham uma fungao semelhante, mesmo que as condigoes 
sejam totalmente distintas. Raizes tabulares originam-se do ex- 
cessivo crescimento secundario em largura da porgao superior de 
raizes, as quais crescem horizontalmente e encontram-se abaixo da 
superffcie do solo. Em determinadas especies arboreas tropicais de 
grande porte, essas raizes tabulares ocorrem acima da superffcie 
do solo, conferindo uma maior sustentagao a planta (Figura 14-8E). 

As rafzes contrateis desempenham uma fungao peculiar: aprofundam 
caules subterraneos - rizomas ou bulbos - no solo (Figura C). A contra- 
gao destas rafzes e fundamentada na textura longitudinal exibida pelas 
paredes das celulas do cortex axialmente alongadas, que permite que as 
celulas respondam com encurtamento (e simultaneo espessamento), a 
urn aumento no turgor. 

Urn numero nao tao baixo de plantas formam rafzes tuberosas 
(Figura D; o tecido de reserva de muitos tuberculos tambem pertencem, 
pelo menos parcialmente, a esta regiao radicular, Figura E). Por meio de 
urn crescimento secundario anormal em largura, surgem regioes espes- 
sadas da raiz, porem, apenas levemente ramificadas; em alguns casos, 
ocorrem tambem bulbos radiculares que nao apresentam nenhuma raiz 



Figura A Rafzes grampiformes. 1 Em hera, as rafzes adventfcias 
nao realizam o suprimento de agua e nutrientes, mas sim propi- 
ciam sustentagao ao vegetal e seu suporte em qualquer material 
(aqui, e o cimento; 0,7x). A filotaxia dfstica do ramo e caracterfs- 
tica da forma jovem de hera. 2 Em Campsis radicans (Bignonia- 
ceae), as rafzes grampiformes ocorrem apenas nos nos (2,6x). 



Figura B Rafzes-escoras: 1 em Rhizophora mucronata, uma eudicotiledonea de mangue, em uma praia inundada (llhas Tonga, no su- 
doeste da Polinesia); e 2 no pandano Pandanus candelabrum, uma monocotiledonea da Africa do Sul. (Fotografias segundo D. Lupnitz 
(A); W. Bartlott (B).) 
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Figura C Raizes contrateis em arum, Arum maculatum. 1 Deslo- 
cagao contmua do bulbo para maiores profundidades, por con- 
tragao da raiz: I germinagao; II infcio do segundo ano; III final do 
ano vigente; IV planta adulta, bulbo a 10 cm abaixo da superficie 
do solo (0,4x). 2 Bulbos radiculares e raizes contrateis, cuja su¬ 
perficie radicular nao e encurtada no processo, mas forma pas- 
sivamente pregas transversals (1,8x). (Segundo Rimbach (A).) 


lateral. As substancias predominantemente acumuladas sao di-, oligo— e 
polissacarideos (sacarose; amido, inulina). 

Espinhos radiculares sao curtos, totalmente lignificados e com rai¬ 
zes laterals acuminadas partindo de raizes aereas adventicias. Os espinhos 
fornecem a determinadas palmeiras, protegao para as bases de seus caules. 

Rafzes aereas com frequencia assumem, como anteriormente 
mencionado, a fungao de estabilizar o sistema caulinar. Contudo, tam- 
bem garantem a absorgao de agua em muitas epifitas, uma vez que as 
mesmas nao podem retirar este recurso das reservas do solo (em ou- 
tros casos, a absorgao de agua e realizada por folhas). As raizes aereas 
sao revestidas de uma camada externa especial, o velame (comparar 
com Figura 4-72A,B) - que e originado da protoderme, por divisoes pe- 
riclinais. 0 velame apresenta numerosas celulas, que alem de grandes, 
morrem precocemente e possuem paredes reforgadas e com aberturas. 
De forma semelhante as traqueides de reserva nos foliolos de esfag- 
no (Sphagnum sp.), quando ha humidificagao, essas celulas vazias sao 
preenchidas com agua, assim, a agua da chuva pode ser absorvida e 
retida pelo velame - camada esta, que funciona como uma esponja. 

Em solos constantemente umidos, o suprimento de oxigenio para as 
celulas das raizes de grandes sistemas radiculares e problematic, devido 
a baixa solubilidade deste elemento na agua. Especialmente em arvores 
e grandes arbustos de florestas tropicais pantanosas ou de mangues, 
sao formadas rafzes respiratorias (pneumatoforos), que crescem para 
cima (gravitropismo negativo) e chegam ate a superficie do solo ou da 
agua, de modo que o sistema intercelular dos tecidos corticais passam a 
ter contato com o ar. Urn tipo especial e a raiz “em joelho”, que inicial- 
mente cresce para cima e apos atingir a superficie do solo, encurva-se de 


Figura D Raizes como orgaos de reserva. 
1, 2 Bulbos radiculares na orquidea Or¬ 
chis militans (0,7x); bulbo do ano anterior 
(BJ, que no vigente, se desenvolve em urn 
ramo floral; nas axilas dos catafilos es- 
camosos mais inferiores (Ac), cresce urn 
novo bulbo radicular (B 2 ) no ramo lateral. 

3 Raizes tuberosas de uma dalia (0,15x). 

4 Bulbos radiculares adventfcios de re¬ 
serva no sistema radicular homornzico de 
ranunculo, Ranunculus ficaria; os bulbos 
separam-se facilmente na base e origi- 
nam entao plantas inteiras (2x). 5 Menos 
pronunciadas que em dalia, sao os bulbos 
radiculares de hemerocale, Hemerocallis 
sp.; neste caso, as raizes laterals tambem 
nao sao formadas na area distal (0,5x). E 
= estolao; Gc = gema caulinar dos ramos 
laterals para o proximo perfodo vegetativo; 
Rl = raiz lateral. (Segundo R. von Wettstein 
(R); Weber (C).) 
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Figura E Anatomia de tuberculos em secgao transversal. 1 
Em tuberculos lenhosos, principalmente o xilema, se desen- 
volve de forma intensiva, sendo predominantemente compos- 
to por parenquima lenhoso. 2 Com outros tuberculos ocorre 
o oposto, ou seja, e o floema secundario que se torna tecido 
de reserva, por exemplo, em cenoura. 3 Em beterrabas (for¬ 
mas derivadas de Beta vulgaris : beterraba-agucareira, beter- 
raba-forrageira, beterraba) sao formados aneis concentricos 
de xilema (claro), e de floema com parenquima (escuro); es¬ 
ses aneis ocorrem em virtude de urn crescimento secundario 
anormal em largura com repetida formagao de cambio no cor¬ 
tex - como e mostrado por microscopia otica em 4 (abaixo, o 
cilindro vascular original; 48x). 


novo para baixo. Nessas rafzes “em joelho”, muitas vezes sao formadas, 
por crescimento em largura de urn unico lado (como em raizes tabulares), 
excrescencias voltadas para o ar, sao chamadas de nos radiculares. 

Que as raizes podem, em orquideas epffitas, assumir as fungoes 
das folhas, ja mencionado (Figura 4-4). Mas ainda nao, que simbiontes e 
parasitas tambem podem levar a extremas modificagoes morfologicas, 
as quais sao facilitadas pelas raizes (ver 8.2, 8.3). 

Hemiparasitas sao as plantas clorofiladas, que embora ainda realizem fo- 
tossintese, obtem agua e sais minerais de plantas hospedeiras, uma vez que 
perfuram o xilema das ultimas com seus haustorios radiculares. A esta ca- 
tegoria pertencem, por exemplo, as escrofulariaceas: Euphrasia sp. (eufra- 
sia), Rhinanthus sp., Melampyrum sp., Pedicularis sp. (pedicularia) e tambem 
a sempre-verde Viscum sp. (visco). 0 visco germina como epifita parasita 
sobre os ramos de determinadas arvores. Seu sistema radicular distribui-se 
na forma de “raizes corticais” pelo floema secundario do ramo infestado, 
avangando para o alburno e estabelecendo neste, gragas a caracteristicos 
vasos curtos, uma conexao direta com o xilema do ramo (Figura 4-39B). 

Por holoparasitas, compreendem-se as plantas parasitas aclorofila- 
das, que se nutrem tambem com substancias organicas de suas plantas 


hospedeiras. Por meio de seus haustorios radiculares, Lathraea sp. se nutri 
com a seiva bruta do xilema das raizes das arvores. Ja as especies de Oro- 
banche, perfuram o floema das raizes de suas vitimas. Os haustorios radicu¬ 
lares desta holoparasita de flores amarelas, vermelhas ou lilases, irrompem 
lateralmente nas raizes da planta hospederia, que tera a morte de sua por- 
gao distal devido a sua intensa exploragao pelo parasita. Consequentemen- 
te, os haustorios localizam-se aparentemente nas extremidades das raizes. 

A simbiose com bacterias fixadoras de nitrogenio leva ao surgi- 
mento de nodulos radiculares, ou seja, excrescencias locais 
do cortex (ver 8.2.1). Nas ampliadas celulas poliploides do pa¬ 
renquima, os simbiontes procarioticos sobrevivem como “bacte- 
rioides” em vacuolos especiais. 

Muito mais difundida e micorriza, uma simbiose com mi- 
celios de fungos do solo (ver 8.2.3). Nesta associagao simbi- 
otica, a enorme capacidade de absorgao das hifas fungicas e 
principalmente aproveitada pelo vegetal para seu suprimento de 
sais minerais. Assim, nao e de se surpreender, que as rafzes em 
contato com hifas nao exibem nenhum tricoma absorvente. 
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A maioria das arvores sao alorrizicas, sendo que algumas mantem, 
por toda sua vida, o sistema radicular pivotante desenvolvido ini- 
cialmente (como o abeto, o pinheiro, o carvalho). Em outras espe- 
cies arboreas (por exemplo, larigo, betula, tilia), as raizes secunda- 
rias originam-se paulatinamente e sao quase tao espessas quanto a 
raiz principal original, porem, penetram no solo inclinadamente, 
constituindo assim, logo abaixo da base do caule, um sistema de 
raizes “em coragao” com formato semiesferico. Nas arvores com 
raizes pouco profundas (como espruce e freixo) exibem um sis¬ 
tema radicular constituido por raizes secundarias (que crescem 
diretamente abaixo da superficie do solo de forma horizontal) 
e por raizes mais curtas e menos espessas, as quais originam-se 
das secundarias e penetram verticalmente no solo (em alemao 
Senkerwurzeln , do verbo senken = abaixar e Wurzel = raiz). 

Sistema radicular homogeneo: sistemas homorrizicos 
sao sobretudo ou totalmente estruturados por raizes se- 
melhantes (ou seja, de mesma ordem), as quais sao mo- 
deradamente ramificadas ou nao se ramificam (radicagao 
homogenea; do grego, homos - igual, semelhante; Figura 
4-75B,C). Todas as pteridofitas apresentam esse tipo de 
sistema radicular. Como as esporofitas nao formam se- 
mentes, nao ha nenhuma radicula; com isso, seu corpo 
nao possui extremidade radicular, sendo unipolar. Por- 
tanto, todas as raizes em pteridofitas sao essencialmente 
adventicias (homorrizia primaria). Alem disso, as raizes 
nestes vegetais estao precisamente associadas a insergao 
das folhas: diretamente abaixo de cada base foliar, surge 
uma ou mais raizes - em pteridofitas de grande porte, ate 
mais que 100. 

A homorrizia primaria e, entao, tipica de pteridofitas. 
No caso das espermatofitas, por apresentarem embrioes bi- 
polares, nao ha homorrizia primaria, mas sim homorrizia 
secundaria. Em monocotiledoneas, numerosas raizes da 
mesma ordem crescem a partir dos nos caulinares inferio- 
res. Neste caso, essas raizes complementam funcionalmen- 
te o sistema radicular primario desenvolvido de forma rala, 
e exibem (como a base caulinar) crescimento primario em 
largura e por espessamento do apice. Essas raizes, que mui- 
tas vezes tambem desempenham o papel de sustentagao 
(como no milho; ver tambem Figura B no Quadro 4-4), 
surgem no decorrer de um processo de regeneragao, sendo 
um exemplo para raizes adventicias (Figuras 6-21 e 6-24). 
Em eudicotiledoneas, tambem sao encontradas raizes ad¬ 
venticias, por exemplo em estoloes e em todos os vegetais 
rizomatosos. Casos excepcionais sao os de especies do ge- 
nero Rhizophora (Figura B do Quadro 4-4), bem como da 
figueira-de-bengala, Ficus bengalensis - cuja copa projeta- 
da pode cobrir ate 2 ha (diametro de 170 m) e e sustentada 
por centenas de raizes aereas adventicias colunares. 

Para as espermatofitas, e raro existir uma associagao 
rigorosa entre raizes e folhas, como a das pteridofitas. De 
todo modo, naquele grupo tambem ocorrem raizes adven¬ 
ticias, que muitas vezes originam-se em nos caulinares. 
Contudo, para esta regra existem muitas excegoes (com- 
parar, por exemplo, com Figura A do Quadro 4-4). 


4.4.2 Anatomia da raiz 


4.4.2.1 A estrutura primaria 

A Figura 4-76 mostra um esquema da organizagao radial- 
mente simetrica dos tecidos de uma raiz no estado primario. 
A fina rizoderme e, do exterior para o interior, seguida por 
uma camada de celulas mais grossas, longevas e muitas ve¬ 
zes, levemente suberizadas, a hipoderme. Com frequencia 
nas celulas desta camada, ocorrem estrias de Caspary, o que 
leva ao desenvoivimento de uma exoderme. A exoderme 
envolve o parenquima cortical, sendo o seu lado interior li- 
mitado pela endoderme (ver 3.2.2.3). A endoderme, por sua 
vez, circunda como uma bainha morfo-fisiologica, o cilin- 
dro vascular, onde concentram-se os elementos de suporte 
e de condugao da raiz. A posigao central deste cilindro e o 
seu revestimento nao tao firme, confere a raiz flexibilidade e 
resistencia a tragao (Tecidos de sustenta^ao, ver 3.2.3). 

A camada celular mais externa do cilindro vascular, o 
periciclo, e constituida por celulas de paredes delgadas e 
amplos protoplasmas, as quais mantem por muito tempo 
a sua capacidade de divisao. Por esta razao, este periciclo 
tubular, no qual nao existem espaqos intercelulares (bem 
como na rizoderme, exoderme e endoderme), e tambem de- 
nominado como pericambio (ver 4.4.2.2). O centro do ci¬ 
lindro vascular (organizado como actinostelo) em geral con¬ 
tent xilema. O xilema, estabelece contato como pericambio 
por meio de duas a muitas projeqoes radialmente dispostas, 
cujas extremidades sao chamadas de polos. De acordo com 



Figura 4-76 Organizagao dos tecidos radiculares em secgao trans¬ 
versal. Cilindro vascular envolvido pelo periciclo (pericambio), o 
xilema aparece em preto, o floema em azul e entre ambos, encon- 
tram-se os cordoes de parenquima. Ha raios xilematicos e o cilindro 
vascular e triarco. 
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o numero destes polos xilematicos, e possivel diferenciar o 
padrao dos cilindros vasculares em diarco, triarco, tetrarco, 
etc., ate poliarco (respectivamente com dois, tres, quatro ou 
muitas projegoes). Em pteridofitas, Magnoliideae e eudico- 
tiledoneas, predominam os cilindros vasculares, que vao de 
diarco ate tetrarco (Figuras 4-77A e 4-78A); ao passo que, 
em monocotiledoneas, a forma mais frequente e o poliarco 
(Figura 4-77B). Alojado entre as projegoes do xilema esta 
o floema. Xilema e floema sao separados um do outro por 
camadas de parenquima, que alcangam o pericambio em 
ambos os lados dos polos xilematicos. 

Na formagao do cilindro vascular, a diferenciagao avanga - ao con- 
trario das correspondentes relates no sistema caulinar - do exte¬ 
rior para o interior. Protofloema e protoxilema localizam-se abaixo 
do pericambio, e os grandes vasos do metaxilema, no centro. As 
vezes, a formagao do metaxilema se encerra antes que seja atingido 
o estado apresentado nas Figuras 4-76 e 4-77. Nesses casos, e ob- 
servada no centro do cilindro vascular radicular, uma medula pa- 
renquimatica - que, com frequencia, ocorre em monocotiledoneas, 
mas que tambem pode ser encontrada em raizes de eudicotiledo- 
neas. Em raizes, particularmente, robustas de monocotiledoneas 
de grande porte, tambem ha esclerenquima no cilindro vascular. 

Na zona limite entre raiz e caule (no hipocotilo), o actinos- 
telo do cilindro vascular da lugar as formas: eustelo e atactostelo 
(Quadro 4-2). Esta zona de transigao e diferentemente estrutu- 
rada dentre as angiospermas. Muitas vezes, ao se avangar da raiz 
em diregao ao caule, observa-se a seguinte situagao: o cilindro 
vascular se separa em setores distintos de tecido condutor, de 
modo que para cada polo xilematico existem duas metades de 
floema adjacentes, que se fundem lateralmente acima de tal polo. 
Estes setores sao empurrados para a periferia do caule, e entre 
os mesmos, ha agora o parenquima - raios medulares e medula 
central. O xilema de cada um dos entao individualizados feixes 
vasculares e adicionalmente rotacionado, de maneira que areas 
de protoxilema perifericas no cilindro vascular, a partir de entao, 
estejam voltadas para o interior (para a medula), enquanto as de 
metaxilema, para o exterior. 

A organizagao longitudinal das raizes nao apresenta 
a metameria de nos e entrenos tao caracteristica do caule, 
pois as mesmas nunca suportam folhas. Na raiz, ha um 
meristema subapical, o qual e envolvido externamente 
pela coifa (ver 3.1.1.2) e seguido pela regiao do centro 
quiescente. A partir desta regiao, inicia-se uma zona de 
divisao celular e desta, uma de alongamento celular (zona 
de alongamento, 3-10 mm de comprimento). As maiores 
frequences de mitoses ocorrem: no cortex radicular em 
formagao (periblema), localizado proximo ao meriste¬ 
ma apical; no cilindro vascular que esta se originando um 
pouco mais distante das celulas iniciais (pleroma); e na 
jovem rizoderme (protoderme ou epiblema), a mais dis¬ 
tante das iniciais. Na zona de alongamento, ainda pode ser 
observada muita atividade mitotica. Alem disso, e a esta 
zona que se conecta a zona pilifera e a regiao de forma- 



Figura 4-77 Cilindro vascular. A Secgao transversal de feixes vas¬ 
culares tetrarcos da raiz de ranunculo, Ranunculus acer (180x). B 
Secgao transversal de um cilindro vascular poliarco (com 12 polos 
de xilema) de uma raiz de iris, Iris germanica. Os tecidos apontados 
em A podem ser facilmente identificados - com excegao de porgoes 
de floema situadas imediatamente abaixo do pericambio, que pos- 
suem delgadas paredes celulares entre os 12 polos xilematicos. A 
seta indica as celulas de passagem; a endoderme e, como em A, 
tetrarquea (120x). En = endoderme com celulas de passagem (Cp); F 
= floema com tubos crivados (Tc) e celulas companheiras (mostradas 
em preto); Pe = periciclo; X = xilema com traqueides. (Segundo D. 
von Denffer (A, D) e micrografia otica (B) por G. Neuhaus.) 


gao de raizes laterais, a zona de ramificagao ou de ma- 
turagao. O estado primario final e atingido com a zona 
pilifera, e com isso, o crescimento em comprimento e en- 
cerrado. Portanto, as raizes crescem somente em suas ex- 
tremidades mais externas (Figura 6-3). 
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4.4.2.2 Rafzes laterals 

Ao contrario dos ramos laterals, as raizes laterals origi- 
nam-se de forma endogena, ou seja, no interior do corpo 
radicular, mais precisamente no limite entre o cilindro 
vascular e o cortex (Figura 4-78). Com isso, as celulas 
pericambiais se desdiferenciam e formam, por meio de 
divisoes peri- e anticlinais, um novo meristema apical da 
raiz. Esse processo sempre acontece na regiao apos a zona 
pilifera e se trata, portanto, de um verdadeiro desenvol- 
vimento de novos meristemas - um fracionamento me- 
ristematico como o do sistema caulinar nao ocorre aqui. 
Raizes adventicias tambem se desenvolvem no interior 
do cortex caulinar. Desta maneira, o tecido condutor das 
raizes laterals apresenta, ja na fase inicial, conexao com o 
tecido condutor do orgao-mae - cujo cortex, sera rompi- 
do em virtude do crescimento de novas raizes. Em seus 
pontos de emergencia, as raizes laterals muitas vezes sao 
circundadas pela margem do cortex radicular ou caulinar 
revirada para o exterior, bem como por um “colarinho”. 

Raizes laterals com frequencia dispoem-se na raiz 
primaria em vistosas linhas longitudinals, as rizosticas 
(Figura 4-79), pois a reconstituigao de meristemas apicais 
radiculares pela agao do pericambio, na maioria das vezes, 
e efetuado pelos polos xilematicos do cilindro vascular. 
Desta forma, e possivel a partir do numero de rizosticas, 
estimar (visao macroscopica) o numero de cilindros vas- 
culares de uma raiz. 

4.4.2.3 A estrutura secundaria 

Plantas lenhosas perenes exibem uma raiz principal com 
crescimento secundario radicular em largura tao macigo 
quanto o do caule (Figura 4-80). Inicialmente, cordoes cam- 
biais sao formados por desdiferenciagao nas fendas conca- 
vas parenquimaticas, as quais situam-se entre o floema e o 
xilema. Estas fendas, por sua vez, produzem tecidos lenho- 
sos. Um cambio vascular circunferencialmente fechado e 
consequencia da conexao lateral existente entre os cordoes 
cambiais, a qual foi originada por porgoes do pericambio 
acima dos polos xilematicos com alta atividade mitotica. O 
pericambio, que originalmente era constituido por apenas 
uma camada de celulas, agora consiste de multiplas camadas 
(estratificado). Porem, somente as celulas mais internas par¬ 
ticipant da formagao do cambio vascular. Uma vez completo 
este processo, o cambio parece ter, em secgao transversal, o 
formato de uma estrela. Todavia, essa estrutura torna-se logo 
mais circular (e corte transversal), pois o tecido lenhoso e 
formado abaixo dos cordoes de floema. Acima dos polos xi¬ 
lematicos desenvolvem-se os primeiros raios lenhosos. (Nas 
raizes, nao existem raios medulares verdadeiros). A delgada 
rizoderme em geral ja morre antes da iniciagao do cresci- 



Figura 4-78 Desenvolvimento endogeno de rafzes laterais. A Sec¬ 
gao transversal em uma raiz de eudicotiledonea; acima de um polo 
xilematico do cilindro vascular (a esqueda, acima) e formado, a 
partir de uma excrescencia celular do pericambio, o meristema de 
uma raiz lateral, o qual posteriormente (a direita, acima) cresce- 
ra pelo tecido cortical em diregao ao exterior (120x). B Secgao 
transversal de uma raiz de vfcia, Vicia faba, com cilindro vascular 
pentarco e raiz lateral em desenvolvimento; as celulas embriona- 
rias exibem, em comparagao com as celulas de passagem bem 
vacuolizadas, uma estrutura compacta (75x). C = cambio no paren- 
quima (pa); en = endoderme; f = floema; pc = periciclo; x = xilema. 
(Segundo 0. Stocker.) 
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Figura 4-79 Rizosticas em nabo (A secgao transversal, 1,2x; B, C 
Visao macroscopica, 0,8x). Cada uma das duas linhas de raizes - 
que indicam um cilindro vascular diarco - e, em realidade, dupla, 
pois em brassicaceas (famflia a que pertence o nabo), sobre cada 
polo xilematico do cilindro vascular sao formadas duas linhas de 
raizes secundarias bem proximas uma da outra. 0 diametro da raiz 
principal do nabo, a qual e um tuberculo lenhoso, e 100 vezes maior 
que os de raizes laterais. (Fotografia segundo P. Sitte.) 


mento secundario em largura, sendo substituida pela hipo- 
derme. No entanto, nem esta hipoderme, e nem a casca da 
raiz suportam o crescimento secundario em largura: ambos 
sao rompidos e arrebentam apos a morte das suas celulas; e 
por fim, a endoderme tambem. Por esta razao, a formagao 
do ritidoma, como pode ser observado em raizes muito es- 
pessas e antigas, nao ocorre por formagao de periderme no 
tecido da casca (como no eixo caulinar), mas sim a partir do 
pericambio, o qual ainda permanece como um anel de tecido 
apos a iniciagao do crescimento secundario em largura. 

Xilema e floema secundarios mostram uma estrutura 
histologica semelhante aquela do eixo caulinar. O mesmo 
e valido para os raios xilematicos. A secgao transversal de 
uma raiz, que cresceu por muitos anos em largura, prati- 
camente nao se diferencia mais de uma secgao transversal 
de um tronco. Apenas na porgao central, em que o estado 
primario permanece preservado, e que as diferengas ana- 
tomicas continuam visiveis. 



Figura 4-80 Crescimento secundario radicular em largura (secgao 
transversal). A Formagao de um cambio fechado por desdiferencia- 
goes do parenquima entre o xilema e o floema, e acima dos polos 
xilematicos do cilindro vascular tetrarco. B Arredondamento do 
cambio pela formagao de xilema abaixo dos cordoes de floema. C 
Infcio da formagao de liber; acima dos polos xilematicos sao encon- 
trados raios xilematicos e liberianos; cortex e endoderme morrem e 
se rompem, no pericambio estratificado surgem felogenios e para o 
exterior sao produzidas camadas de suber. D Em aneis anuais adi- 
cionais serao desenvolvidos raios secundarios do xilema e do flo¬ 
ema; por meio da sucessao de felogenio, originam-se escamas de 
ritidoma no floema. 
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Parte II 

Fisiologia 


A morfologia ocupa-se da estrutura de um organismo, comegando pela arquitetura molecular dos componentes 
celulares caracteristicos ate a forma externa do ser vivo. A fisiologia (do grego physis = ser; logos = investigagao) 
busca esclarecer as manifestagoes vitais, ou seja, a origem e o funcionamento dessas estruturas, nao apenas do 
ponto de vista descritivo, mas tambem quanto as relagoes de causa e efeito. Nesse caso, nao e suficiente abran- 
ger sua finalidade, isto e, seu emprego na relagao com o ambiente. Mais do que isso, o objetivo da fisiologia e 
esclarecer, de maneira conclusiva e completa, os processos em um organismo segundo as leis fisicas e quimicas 
consagradas. Isso exige o emprego de metodos fisicos e quimicos, bem como, em escala crescente, de tecnicas 
da informatica. Nesse caso, justifica-se, partir de uma construgao adequada e funcionamento das partes de todo 
o organismo, porque em geral apenas as caracteristicas vantajosas (ou seja, caracteristicas com valor de selegao 
positivo) podem ser transmitidas filogeneticamente. E uma questao em aberto saber se o objetivo citado, ou seja, 
resolver o misterio da vida em um sistema fisico-quimico de explicagao completamente causal, um dia sera alcan- 
gado. A fisiologia experimental, no entanto, duvida disso nao a partir de ponderagoes, mas sim em consideragao 
a enorme complexidade mesmo dos organismos relativamente mais simples. 

Ao menos no ambito da biologia molecular, o limite entre morfologia e fisiologia comega a desaparecer. 0 do- 
minio da biologia molecular poderia ser circunscrito de tal modo que a relagao causal entre forma e fungao ficasse 
compreensivel no piano molecular com a fissao atomica. Assim, na sequencia de bases do DNA, por exemplo, 
estao estabelecidas nao apenas a estrutura molecular de todas as moleculas de RNA participantes da sintese de 
proteinas, mas tambem a sequencia de aminoacidos das proteinas e, com isso, a sua arquitetura molecular e por 
fim sua fungao. 

Para fins praticos, a fisiologia vegetal pode ser subdividida em cinco ramos: fisiologia do metabolismo, fisio¬ 
logia do desenvolvimento (incluindo a fisiologia celular), fisiologia do movimento, alelofisiologia e ecofisiologia. 

A fisiologia do metabolismo (ver Capitulo 5) considera os fenomenos fisicos e quimicos do metabolismo 
(material e energetico) que devem ocorrer para que o organismo possa se distinguir material e energeticamente 
do entorno abiotico, com ele estabelecer um intercambio material e energetico e manter um equilibrio metabolico 
continuo distante do equilibrio termodinamico. Portanto, os fundamentos fisicos e quimicos dos fenomenos vitais 
sao questoes importantes no estudo da fisiologia do metabolismo. 

A fisiologia do desenvolvimento (ver Capitulo 6) ocupa-se das manifestagoes do crescimento, da dife- 
renciagao e da reprodugao. Seu objetivo e encontrar relagoes causais de problemas tratados na morfologia de 
maneira descritiva e comparativa. Por fim, e importante compreender os processos moleculares, pelos quais a 
informagao contida nos genes e convertida em estrutura e fungao e transmitida aos descendentes. Sem duvida, 
hoje em dia, a genetica constitui-se numa ciencia biologica propria. 


◄ Figura: Com base em conhecimentos moleculares, o objetivo da fisiologia e fornecer uma compreensao geral do metabolismo e do 
desenvolvimento vegetais, bem como sua interagao com o mundo vivo e nao vivo. Para tanto, sao necessarios conhecimentos geneticos, 
bioquimicos e anatomicos, cuja reuniao proporciona um panorama global da planta. Essas relagoes sao ilustradas na figura ao lado, onde 
e apresentado um heat map (barras coloridas, que simbolizam uma medida da intensidade da expressao dos genes individualmente) 
da expressao genica, que permite uma analise comparativa da atividade de todos os genes expressos. Neste sentido, a figura mostra o 
metabolismo central de carboidratos da folha de uma planta C3 e a distribuigao da sacarose no interior de um vegetal esquematizado, 
bem como um exemplar de tabaco (Nicotiana tabacum ). No segundo piano da ilustragao, observa-se uma imagem microscopica de uma 
folha, a qual apresenta os contatos celula-a-celula (plasmodesmos: pontos verdes sobre linhas vermelhas). Imagem e dados segundo 
U. Sonnewald; delineamento segundo M. Lay. 


Todo o organismo vivo e caracterizado pelo metabolismo e pelo desenvolvimento, alem da interagao com o 
ambiente, isto e, ele recebe estimulos e reage a eles de maneira conveniente. Os estimulos podem ser de natureza 
fisica ou qumnica e provem do entorno nao vivo (abiotico) ou vivo (biotico). As reagoes das plantas aos estimulos 
abioticos e as vezes tambem bioticos servem frequentemente para a orientagao espacial do organismo ou de 
alguns dos seus orgaos, desde celulas e ate mesmo de suas organelas. Essas reagoes constituem o objeto da 
fisiologia do movimento (ver Capitulo 7). Alem disso, as plantas interagem de muitas maneiras com outros or- 
ganismos do seu ambiente, sejam eles competidores, parasitos, patogenos herbivoros ou simbiontes. Os avangos 
para a compreensao da base molecular dessas interagoes sao relativamente recentes. Esse ramo da ciencia, de 
acelerado desenvolvimento, e estudado na subdivisao que trata da alelofisiologia (do grego, allelos = reciproco) 
(ver Capitulo 8). 

Essa fisiologia geral e molecular e complementada pela ecofisiologia (ver Capitulo 12). Aqui, o organismo 
vegetal e estudado na totalidade e considerado no seu ambiente complexo, constituido de fatores abioticos e 
bioticos. 

As subdivisoes, aqui consideradas em nome da clareza da apresentagao, sem duvida se sobrepoem de muitas 
maneiras. Por exemplo, todos os movimentos vegetais (desde que nao sejam movimentos passivos de orgaos mor- 
tos) sao acompanhados pelo metabolismo, e a sensibilidade (a captagao e a transformagao de sinais do ambiente) 
exerce urn papel importante tambem na fisiologia do metabolismo e fisiologia do desenvolvimento. 
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Os fenomenos vitais estao permanentemente vinculados 
a constantes transformagoes de materia e energia. Os se¬ 
res vivos captam materias e energia do ambiente e liberam 
outras materias e energia (especialmente calor). Na ter- 
modinamica (do grego, therme = calor; dynamis = forga 
motriz), esses sistemas sao identificados como sistemas 
abertos. A energia fornecida a biosfera provem predomi- 
nantemente da luz solar e, no processo da fotossintese, e 
convertida em energia quimica pelas plantas verdes. Com 
isso, a partir de substancias inorganicas sao formados 
compostos organicos. Os organismos autotroficos (pro- 
dutores primarios) sao aqueles que formam substancias 
organicas a partir de compostos inorganicos e energia. As 
plantas sao fotoautotroficas, pois utilizam a energia da 
luz. Alguns microrganismos sao quimioautotroficos, ou 
seja, usam tanto a materia quanto a energia de compostos 
inorganicos. Os organismos heterotroficos (consumido- 
res) dependem dos produtores primarios. Portanto, eles 
sao dependentes de substancias organicas e suprem suas 
necessidades energeticas igualmente a partir da substancia 
organica absorvida. Os saprofitos, pertencente a catego- 
ria dos organismos heterotroficos, alimentam-se de fontes 


nutricionais nao mais vivas. Os parasitos, tambem hete- 
rotrofos, alimentam-se de organismos vivos (Tabela 5-1; 
ver 8.1.1), distinguindo-se os parasitos biotrofos, que ne- 
cessitam de hospedeiro vivo, e os necrotrofos, que matam 
o hospedeiro. 

O metabolismo (do grego, metabole = transforma- 
gao), que abrange as transformagoes de materia e energia 
da celula, apresenta rotas de reagao anabolicas (referen- 
tes a formagao) e catabolicas (referentes a decomposigao). 
Para as fungoes vitais, em principio, rotas metabolicas 
importantes constituem o metabolismo primario. Neste 
sentido, as plantas distinguem-se por um metabolismo 
secundario altamente diferenciado. Existem rotas meta¬ 
bolicas especiais integrantes do metabolismo secundario, 
que, a partir de metabolitos do metabolismo primario, le- 
vam a sintese de produtos com fungoes adicionais (muitas 
vezes de valor economico, como, por exemplo, substancias 
que protegem da herbivoria). Alguns metabolitos secun- 
darios sao restritos a determinados grupos vegetais e, por 
isso, possuem tambem valor taxonomico. 

Na primeira segao deste capitulo, sao tratados de ma- 
neira sucinta os mais importantes fundamentos termodina- 
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Tabela 5-1 Diferentes rotas de assimilagao de carbono pelos organismos 



Autotrofia 




Heterotrofia 


Tipo de 
nutrigao 

Foto-hidrotrofia 

Fotolitotrofia 

Quimiolitotrofia 

Foto-organotrofia 

Saprofitismo 

Parasitismo 

Fonte de 
energia 

Luz 

Luz 

Oxidagao 

Luz 

Respiragao 

Respiragao 

Fonte de 

carbono 

C0 2 

C0 2 

C0 2 

C0 2 ou substancias 
organicas 

Substancias 
organicas (de 
fontes 

nao mais vivas) 

Substancias 
organicas (de 
fontes vivas) 

Doador de 

eletrons 

H 2 0 

Substancias 
inorganicas 
(p.ex., H 2 S) 

Substancias 
inorganicas (p. 
ex., H 2 S, NH 3 , 

Fe 2+ , H 2 ) 

Substancias 

organicas 

Caso 

necessario, 

respiragao 

Caso 

necessario, 

respiragao 

Ocorrencia 

Plantas verdes 

Cianobacterias 

Proclorobacterias 

Sulfobacterias 

purpureas 

(Chromatiaceae) 

Sulfobacterias 

verdes 

(Chlorobiaceae) 

Alguns 

procariotos 

incolores 

Bacterias verdes 

sem enxofre 
(Chloroflexaceae) 

Bacterias 

purpureas 

(Rhodospirillaceae) 

Bacterias, 

fungos, 

animais 

Bacterias, 

fungos, 

algumas 

angiospermas 

e algas 

vermelhas, 

animais 


micos dos processos vitais (ver 5.1). A seguir, sao examina- 
das as atividades autotroficas das plantas, comegando com 
a captagao e o aproveitamento de substancias minerals (ver 
5.2), intimamente vinculados as relagoes hidricas (ver 5.3). 
A sintese de substancias organicas, a partir de precursores 
inorganicos e energia luminosa (fotossintese), e a distribui- 
gao dos produtos da fotossintese (assimilados) na planta 
compoem as duas primeiras segoes (ver 5.4 e 5.5) da ca- 
racterizagao do metabolismo primario (ver 5.4 ate 5.14). A 
essa caracterizagao, vincula-se uma apreciagao geral sobre 
os aspectos importantes do metabolismo secundario (ver 
5.15) e do metabolismo de polimeros vegetais (ver 5.16). 
A ultima segao apresenta abreviadamente os processos de 
secregao, tambem presentes em plantas (ver 5.17). 


5.1 Energetica do metabolismo 


5.1.1 Fundamentos de bioenergetica 


Nao ha duvida que as transformagoes de materia e energia 
no organismo vivo (tambem identificadas como bioener¬ 
getica) obedecem as leis da fisica e da quimica. Em outras 
palavras: os principios da termodinamica tambem estao 
presentes nos seres vivos. 

No sentido termodinamico, os seres vivos sao siste- 
mas abertos. Eles mantem com o seu entorno um inter- 
cambio constante de materia e energia. Eles se desenvol- 
vem, ou seja, suas mudangas materials e energeticas estao 


sujeitas a alteragoes temporais. Alem disso, esses proces¬ 
sos vitais sao irreversiveis, e um ser vivo esta muito dis- 
tante do estado de equilibrio termodinamico. Por isso, os 
seres vivos deveriam ser descritos de acordo com os prin¬ 
cipios da termodinamica irreversivel dos estados de nao 
equilibrio, faganha (ainda) nao realizavel considerando 
a enorme complexidade dos processos vitais. Contudo, a 
partir da termodinamica (muito mais simples) de estados 
de equilibrio em sistemas fechados - sistemas que man¬ 
tem intercambio de energia com o entorno, mas nao de 
materia - podem ser obtidos conhecimentos basicos es- 
senciais. Pertencem a esse contexto as predigoes sobre a 
possibilidade de ocorrencia de uma determinada reagao 
quimica, em certas condigoes. No entanto, nas leis da ter¬ 
modinamica do equilibrio nada esta previsto a respeito da 
velocidade das reagoes. 

O metabolismo da celula viva presta-se ao cumpri- 
mento de tarefas, portanto a realizagao de trabalho. Para 
isso, ha necessidade de energia. Assim, a definigao do tra¬ 
balho serve inicialmente como dimensao da energia. 

A unidade absoluta de trabalho (forga x distancia), como de 
energia, e o joule (J; 1 kg • 1 m 2 • 1 s” 2 = kg m 2 s” 2 ), ou seja, 
unidade de forga (newton, N; kg m s” 2 ) x unidade de distancia 
(m). Frequentemente, encontram-se informagoes em quilo- 
joule (kj; 10 3 J). Uma unidade de energia utilizada antigamente 
e ainda muitas vezes empregada e a caloria (1 cal = 4,184 J), 
unidade de calor (1 cal corresponde a quantidade de energia 
necessaria para elevar a temperatura de 1 g de agua de 14,5 
para 15,5°C, sob pressao normal). O calculo para o emprego 
dessa unidade como medida de energia geral depende da pos¬ 
sibilidade de transformagao das formas de energia individual- 
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mente, isto e, das energias cinetica, termica, quimica, eletrica e 
radioativa. A preferencia pela unidade de calor ocorre porque 
o calor representa a forma de energia mais geral; todas as ou- 
tras formas de energia podem ser completamente convertidas 
em calor (o contrario nao e verdadeiro). A proposito, para 
efeitos de clareza utiliza-se a unidade °C para a temperatura, 
embora de maneira correta a temperatura absoluta devesse ser 
expressa em K (Kelvin; 0 K = -273,15°C). (No final do livro, 
encontram-se as unidades e os fatores de corregao, de acordo 
como o sistema internacional.) 

5.1.2 Energetica dos sistemas fechados 


Via de regra, a termodinamica considera o comporta- 
mento (mais exatamente: mudangas de estado, A) de um 
dominio (= sistema) delimitado. Tudo que estiver fora 
do sistema e o seu entorno. O sistema e o entorno cons¬ 
tituent o “Universo” (Figura 5-1). O sistema possui ener¬ 
gia interna U, a soma de todas as suas possiveis formas 
de energia. De acordo com a primeira lei da termodina¬ 
mica, em um sistema fechado (que nao troca nem ma¬ 
teria nem energia como o entorno) a energia interna (U) 
e constante (U = constante). O conteudo de energia do 
sistema depende apenas do estado do sistema, mas nao 
de como esse estado foi alcangado. Para um processo cir- 


“Universo” 

Entorno 


Sistema 


Sistema fechado 


Materia 

Energia 





Sistema semifechado 


Materia 


Energia — 

-► Energia — 

—► Energia 


Sistema aberto 


Materia — 

-►Materia — 

—► Materia 

Energia — 

-► Energia — 

—► Energia 


Figura 5-1 Definigoes de diferentes sistemas termodinamicos. 
(Segundo E. Weiler.) 


cular, em que o sistema retorna ao seu estado de partida, 
vale, portanto, AU = 0. Assim, a energia nao pode ser 
criada nem ser perdida. 

Se for fornecida energia a um sistema, como, por 
exemplo, determinada quantidade de calor (Q) (por defi- 
nigao, nao se trata entao de sistema fechado e sim de sis¬ 
tema semifechado, pois ha intercambio de energia com o 
entorno, mas nao de materia), o calor fornecido, de acordo 
com a primeira lei, deve provocar mudanga da energia in¬ 
terna do sistema ou a realizagao de trabalho (W): 

Q = AU + W ou AU = Q - W. (Equagao 5-1) 

Os fenomenos endotermicos sao aqueles em que o siste¬ 
ma absorve calor; nos fenomenos exotermicos, ha perda 
de calor. Nas reagoes sob pressao constante (p = constan¬ 
te), como em geral ocorre nos organismos, a mudanga de 
calor Q e chamada tambem de mudanga da entalpia (do 
grego enthalpeia = aquecimento) e identificada como AH 
(Q = AH). Desse modo: 

AU = AH - W, (Equagao 5-2) 

onde W em geral representa trabalho realizado sob de- 
terminado volume, W = p AV. Sob volume e pressao 
constantes, portanto, nao ha realizagao de trabalho (W 
= 0). Entao: 

AU = AH. 

Portanto, sob essas condigoes, pela determinagao do ca¬ 
lor e possivel conhecer as mudangas da energia duran¬ 
te o andamento de uma reagao. A mudanga da entalpia 
(AH) de uma reagao pode ser verificada por calorimetria 
(do grego, calor = calor; metrein = medir). O processo e 
endotermico, se AH > 0, e exotermico, se AH < 0. As 
substancias organicas tern determinado calor de combus- 
tao molar, expresso pela energia (em joule, J) liberada no 
ambiente por oxidagao constante de 1 mol da substancia 
(Tabela 5-2). 

A primeira lei nao faz qualquer referenda sobre a di- 
regao de processos fisicos nem quhnicos. A experiencia 
geral, no entanto, mostra que os processos espontaneos 
apresentam uma diregao. Por exemplo, enquanto o calor 
passa somente de um corpo mais quente para um corpo 
mais frio, o fenomeno inverso nunca foi observado. Em 
geral, e valido afirmar que espontaneamente sempre ape¬ 
nas os estados com ordem mais baixa surgem a partir de 
estados com ordem mais alta, razao pela qual o sistema e 
o entorno devem ser considerados em conjunto. Como 
medida da desordem utiliza-se uma fungao termodina¬ 
mica S, a entropia (do grego, entrepein = transformar). 
Toda mudanga espontanea de estado esta vinculada a um 
aumento da entropia. Esse e o conteudo da segunda lei 
da termodinamica. Uma molecula de proteina que de 
uma conformagao nao dobrada com grau de ordem bai- 
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Tabela 5-2 Calor de combustao de diferentes substancias organicas importantes para o metabolismo celular 


Substancia 

Massa molecular 
(Da) 

AH 

(kj mol -1 ) 

(kj g") 

Glicose C 6 Hi 2 0 6 

180 

-2.817 

-15,65 

Acido lactico CH 3 -CH0H-C00H 

90 

-1.364 

-15,16 

Acido oxalico H00C-C00H 

90 

-251 

-2,79 

Acido palmitico CH 3 -(CH 2 ) 14 -COOH 

256 

-10.037 

-39,21 

Tripalmitina C 51 H 98 06 

806 

-31.433 

-39,00 

Glicina NH 2 CH 2 -COOH 

75 

-979 

-13,05 


xo passa espontaneamente ao estado dobrado com ordem 
mais alta, em consequencia da forma^ao de estruturas 
secundaria e terciaria, parece nao cumprir essa lei. Con- 
tudo, o processo de dobramento ocorre por perturba^ao 
da estrutura da agua no entorno da molecula de proteina 
que esta se dobrando, de modo que aumenta a entropia 
total no sistema (proteina) mais o entorno (fase hidrica) 
durante o dobramento. Do mesmo modo, e indispensavel 
que a manuten^ao do estado de ordem alto (da entropia 
baixa) dos seres vivos esteja vinculada a eleva^ao da en¬ 
tropia no entorno. 

A dimensao da entropia e J K -1 . Para cada temperatura, a en¬ 
tropia dos corpos solidos e relativamente baixa, a dos fluidos e 
media e a dos gases e alta. A entropia sobe com a temperatura 
porque as moleculas tern movimento termico mais elevado. A 
entropia de um corpo cristalino perfeito, no ponto zero absolu¬ 
te (-273,15°C = 0 K), e zero (fato frequentemente identificado 
como a terceira lei da termodinamica). 

Conforme ja mencionado, o fornecimento de calor pode 
ser utilizado para a realiza^ao de trabalho, como, por 
exemplo, em uma termoeletrica. Todavia, a celula viva 
mostra poucas diferen^as de temperatura: ela tern corn- 
portamento praticamente isotermico. A parte da entalpia 
total de um sistema, que pode realizar trabalho sob con- 
di^oes isotermicas, e representada pela entalpia livre (G) 
(a designate G refere-se ao fisico norte-americano Josiah 
Willard Gibbs [1839-1903]). A equate fundamental da 
relate entre mudan^as da entropia e entalpia e mudan^as 
da entalpia livre e: 

AG = AH - T AS. (Equate 5-3) 

Nesse caso, AG e a mudan^a da entalpia livre do sistema, 
a mudan^a da entalpia AH e o calor trocado entre o en¬ 
torno e o sistema, quando o sistema nao realiza trabalho 
(ver acima); Tea temperatura absoluta (em K) e AS e a 
mudan^a da entropia do sistema. 

O sinal de AG indica se uma rea^ao pode ocorrer es¬ 
pontaneamente ou nao. Se AG > 0, a reaqio nao e espon¬ 
tanea; se AG < 0, a rea^ao e espontanea (mas nao neces- 


sariamente rapida). Uma rea^ao espontanea se processa 
sob diminui^ao da entalpia livre e aumento da entropia ate 
que: AH = T AS e, por consequencia, AG = 0 (estado de 
equilibrio). O processo com AG < 0 denomina-se exer- 
gonico; aquele com AG > 0 e endergonico. 

Para compreender o andamento de rea^oes quimicas, 
e conveniente vincular a entalpia livre da rea^ao as trans- 
forma^oes da materia e, por fim, ao equilibrio que se esta- 
belece na rea^ao. Parece evidente que isso e possivel, pois 
uma rea^ao quimica A —> B ocorrera com diminui^ao da 
entalpia livre ate que o minimo de entalpia (AG = 0) seja 
alcan^ado. A seguir, nao ha mais qualquer transformate 
liquida de materia, estabelece-se um equilibrio entre A e 
B e a relate da concentrate do produto final [B] com a 
concentrate do produto inicial [A] permanece constante 
(lei da a^ao das massas). Essa relate e a constante de 
equilibrio termodinamico K: 

K = [B]/[A], (Equate 5-4) 

valida para uma rea^ao A + B ^ C + D: 

K = [C] [D]/[A] [B]. (Equate 5-5) 

Portanto, essa constante de equilibrio e sempre represen¬ 
tada pelo produto das concentrates dos produtos da rea¬ 
te dividido pelo produto das concentrates dos produtos 
iniciais, em equilibrio de rea^ao. Isso vale para a relate 
entre AG e K: 

AG° = RT In K (unidade: J mol -1 ) (Equate 5-6) 

onde AG° indica a mudan^a da entalpia livre padrao mo¬ 
lar (cada mol da substancia inicial e convertido sob con¬ 
duces padrao, a T = 25°C e p = 1 bar = 0,1 MPa), Tea 
temperatura em graus Kelvin (K) e R e a constante geral 
dos gases (= 8,314 J mol" 1 K" 1 ). 

Para as redoes com presen^a de ions hidrogenio - 
situate frequente em sistemas biologicos - a transfor¬ 
mate padrao seria tambem igual a 1 mol. Para defini- 
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gao das condigoes-padrao, na literatura bioquimica, por 
motivos praticos, e comum indicar as transformagoes de 
materia nao como quantidades de materia em mol, mas 
como concentrates molares (M, em mol -1 ). Para o esta- 
do padrao, isso significa a transformagao de 1 mol l” 1 de 
ions hidrogenio (pH = 0), valor nao fisiologico. Por isso, 
na literatura bioquimica e empregada outra definigao do 
estado padrao, em que a concentragao em ions H + e 10“ 7 
M (pH = 7) e a concentrate da agua (55,5 mol E 1 ) - 
praticamente nao se altera durante a reagao - e igual- 
mente incluida nas constantes (desde que H 2 0 aparega 
na equagao da reagao): 

AG° = RT In K 5 . (Equate 5-7) 

Na Tabela 5-3, encontram-se as mudangas da entalpia 
livre padrao molar (pH 7) para algumas transformagoes 
importantes. 

Nas celulas, entretanto, nao predominam condigoes 
padrao. Assim, o valor do pH muitas vezes desvia de 7,0, 
a temperatura desvia de 25°C e especialmente as con¬ 
centrates de materia via de regra nao correspondem as 
condites padrao. Por isso, a distingao entre a mudanga 
da entalpia livre padrao molar AG° (que em determinada 
temperatura representa uma constante) e a mudanga atual 
da entalpia livre AG (que depende da temperatura atual e 
das concentrates reais de materia) deve ser cuidadosa. 
A diregao de uma reagao na celula e decidida por AG e 
nao por AG°. Porem, muitas vezes e diflcil verificar esses 
valores de AG, pois as condit es atuais (concentrates, 
valor de pH, temperatura) nos locais de reagao (compar- 


Tabela 5-3 Mudangas da entalpia livre padrao molar em pH = 7 
(AG-), para algumas reagoes metabolicas importantes 
(hidrolises) 


Reagao 

AG° 

(kj mol -1 ) 

Fosfoenolpiruvato + H 2 0 —> Piruvato + P. 

-61,9 

1,3-bisfosfoglicerato + H 2 0 -> 

-49,4 

3-fosfoglicerato + Pj 


Pirofosfato + H 2 0 —> 2P, 

-33,5 

ATP + H 2 0 —> AMP + PPj 

-32,2 

ATP + H 2 0 -> ADP + p 

-30,5 

Glicose-1 -fosfato + H 2 0 —> Glicose + Pj 

-20,9 

Glicose-6-fosfato + H 2 0 —» Glicose + P, 

-13,8 

Glicerol-3-fosfato + H 2 0 —> Glicerol + Pj 

-9,2 


Pj = fosfato inorganico. 


timentos) sao dificeis de medir e frequentemente experi- 
mentam flutuagoes. 

5.1.3 Energetica dos sistemas abertos 


A partir da termodinamica dos sistemas fechados ou sis¬ 
temas em equilibrio, e possivel tirar importantes conclu- 
soes sobre a energetica de reagoes bioquimicas isoladas 
(e possivel especialmente obter afirmagoes se um deter- 
minado processo ocorre espontaneamente ou nao). Os 
organismos vivos, no entanto, sao sistemas abertos, que 
trocam permanentemente energia e materia com seu 
entorno (Figura 5-1). Enquanto todo sistema fechado se 
aproxima de um estado de equilibrio estacionario (AG 
= 0), os sistemas abertos podem manter um estado esta- 
vel, distante do equilibrio termodinamico, um equilibrio 
dinamico. A descrigao termodinamica desses sistemas 
abertos e a tarefa da termodinamica do desequilibrio ou 
termodinamica irreversivel, na qual como novo compo- 
nente e tambem considerado sobretudo o fator tempo e 
os fluxos de materia exercem papel importante. Aqui, a 
termodinamica irreversivel nao pode ser aprofundada. 
Sem duvida, o conceito de potencial quimico (ver 5.1.4) 
tern se mostrado muito util, para compreender melhor a 
energetica de muitos processos fisiologicos. Um estado 
de equilibrio dinamico estavel se caracteriza pela produ- 
gao permanente de entalpia livre no sistema promovida 
pelo fluxo de materia e energia. Por fim, isso ocorre pela 
transformagao exergonica de substancias organicas (subs- 
tancias nutritivas) com entalpia mais alta e entropia mais 
baixa em “produtos residuais” com entalpia mais baixa e 
entropia mais alta (ver 5.9). No processo fortemente en- 
dergonico da fotossintese (ver 5.4 ate 5.7), as celulas fotos- 
sinteticamente ativas produzem essas substancias nutriti¬ 
vas a partir de substancias inorganicas e energia luminosa 
absorvida (produgao primaria). A entalpia livre e utili- 
zada sob forma de ligagoes ricas em energia, como, por 
exemplo, o ATP, para realizar trabalho biologico e manter 
o alto grau de ordem caracteristico dos seres vivos. Se o 
fluxo de materia e energia for interrompido, apos algum 
tempo estabelece-se o estado de equilibrio estacionario 
(AG = 0): a morte. 

Pode-se mostrar que o equilibrio dinamico e o estado 
de um sistema aberto, no qual ele produz um minimo de 
entropia. Esse estado, portanto, pode ser mantido numa 
ordem mais elevada com o menor investimento de ener¬ 
gia. Por consequencia, o equilibrio dinamico e o estado 
de um sistema aberto com eficiencia termodinamica ma¬ 
xima. Alem disso, e essencial que - ao contrario de um 
sistema em equilibrio estacionario, verificado em sistemas 
fechados - um sistema em estado de equilibrio dinamico 
possa ser regulado: importante propriedade de todas as 
celulas vivas. 
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5.1.4 Potencial qufmico 


5.1.4.1 Definiqao geral 

Na pratica, nao e possivel determinar a entalpia livre de um 
sistema aberto de composi^ao complexa, como o representa- 
do por uma celula. No entanto, em muitos casos, e suficiente 
verificar a capacidade de realizar trabalho de determinados 
componentes desse sistema. Por exemplo, interessa calcular 
apenas a diferen^a da entalpia livre do ion hidrogenio (mas 
nao de outros ions) nos dois lados de uma membrana celu- 
lar (quando couber), a for^a motriz do ion hidrogenio para 
execu^ao de trabalho em processos de transporte acoplados 
e sua dire^ao; ou e determinada a diferen^a da entalpia livre 
da agua em solu^oes aquosas vizinhas separadas por mem¬ 
brana celular, a dire^ao e a extensao da corrente de agua so- 
bre essa superficie limitrofe. 

A entalpia livre por mol de um componente i de uma 
mistura de materia de componentes k e denominada po¬ 
tencial quimico p, de i (pq). A soma dos potenciais qui- 
micos de todos os componentes k resulta na entalpia livre 
por mol da mistura de materia. Portanto, as contributes 
individuais dos componentes tern comportamento aditi- 
vo. Por sua vez, o potencial quimico de cada componente 
da mistura de materia pode ser decomposto em um poten¬ 
cial padrao (pq 0 ) e uma soma de potenciais parciais, que 
abrangem os desvios do estado padrao: 

= p° + RT In Xj + p Vj + g h AT + F E z r (Equa^ao 5-8) 

R T In Xj, termo de concentrate: R, constante geral de gas; T, 
temperatura absoluta; x p parte da quantidade de materia de i (x i 

= n A : n a + n b +.+ n k ). A parte da quantidade de materia e a 

rela^ao entre a quantidade de materia (em mol) do respectivo 
componente e a quantidade total de todas as materias encontra- 
das na solu^ao, incluindo o solvente: 

p V., termo de pressao; V., volume molar parcial de i, corresponde 
a altera^ao de volume pelo acrescimo de 1 mol do componente i; 

g h M p termo de gravita^ao: g, constante de gravita^ao (9,806 m 
s” 2 ); h, altura de eleva^ao; M P massa molar de i; 

F E z P termo eletrico: F, constante de Faraday (96,49 kj V^ 1 mol” 
l ); E, potencial eletrico; z P numero da carga de i. 

A dimensao de pi e energia por mol (J mol -1 ). 

Uma vez que frequentemente nao interessa o poten¬ 
cial quimico, mas sim a altera^ao do potencial quimico 
pela mudan^a do estado do sistema referente ao compo¬ 
nente i, para a altera^ao do potencial quimico (= da ental¬ 
pia livre) de i na mistura durante a transi^ao de estado A 
—> B obtem-se a rela^ao: 

Ani= H;(B) - Hj(A) 

= A(RT In X;) + A(p V ; ) + A(g h JVL) + A(F E Zj) 

= RT Ain x + V Ap + g AT Ah + F z { AE. 

(Equa^ao 5-9) 


Os casos especiais dessas equates gerais 5-8 e 5-9 sao 
abordados especialmente em capitulos posteriores e de- 
vem ser considerados a seguir. 

5.1.4.2 Potencial hfdrico 

As celulas vegetais, como as celulas dos outros organis- 
mos, sao incapazes de transportar agua ativamente. Por 
isso, a agua flui sempre passivamente de um local com 
entalpia livre mais elevada (mais positiva) para um local 
com entalpia livre mais baixa (mais negativa); portanto, 
em um processo de andamento exergonico, espontaneo 
(mas nao necessariamente rapido). Uma vez que apenas 
as misturas de agua com outras materias tern relevancia 
biologica (por exemplo, as solu^oes aquosas nas celulas 
ou no solo, o vapor de agua com uma mistura de gases 
na atmosfera), para considera^oes energeticas e con- 
veniente empregar o potencial quimico da agua (p H2 o)- 
Como as moleculas de agua nao sao carregadas eletrica- 
mente (zH 2 0 = 0), o termo eletrico e deduzido da equa¬ 
te* 5-9 e tem-se: 

Ph 2 o = P°h 2 o + RT In x H2 o + p V H2 o + g h Mh 2 q 

(Equa^ao 5-10) 

Portanto, para a agua pura (x H2 o = 1) em estado padrao (p 
h = 0) gilt also Ph 2 o = P°h 2 °' 

Sobre a relate x H2 q + ^x = 1, pode-se escrever o termo da 
concentrate RT In xr 2 o como fun^ao da parte de quantida¬ 
de de materia de todas as particulas dissolvidas (1 - SjXj): RT 
In (1 -SjX.). Para solu^oes diluidas, pode-se de maneira apro- 
ximada estabelecer: In (1 - x) = -x e, pelo emprego da relate 
SjXj ~ Vh 2 o ^i c i (c, concentrate molar) obtem-se finalmente 

RT In xh 2 o = RT In (1 - Xx) - -RT Xx a _rt Vh 2 o 2.c.. 

Para solu^oes mais concentradas (geralmente 0,1 M ou supe¬ 
rior), devem ser empregadas concentrates molales (mol kg” 1 ) 
e, em vez de concentrates, atividades. 

Entao RT SjCj ~ IT (Ft = pressao osmotica, regra de Van’t-Ho- 
ff), de modo que: 

RT In xh 2 o ~ -II Vh 2 o (Equate 5-11) 

e assim, 

Ph 2 o - P°h 2 o - n Vh 2 o + p Yh 2 o + g h pn 2 o Vh 2 o> (Equate 5-12) 
com Mh 2 o = Ph 2 o Vh 2 o (Ph 2 o> densidade da agua). 

Como em geral interessam as diferen^as de potencial qui¬ 
mico da agua e nem tanto o potencial absoluto, segundo 
norma adicional sobre o volume molar parcial da agua, 
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define-se em primeiro lugar o desvio do potencial quimi- tra^ao e a carga eletrica. Em consequencia, para um ion 
co da agua no sistema do estado padrao considerado: i tem-se: 


vp _ Fh 2 o Ph 2 o (Equa^ao 5-13) 

V H2 o 

como o potencial hidrico de uma solu^ao. Segue-se, en- 
tao, da equa^ao 5-12: 

x F = p- n + gh p H2 o. (Equa^ao 5-14) 

^ tem a dimensao Energia Volume -1 (= For^a • Superficie -1 
= Pressao) e e representada em bar ou Pa (1 bar = 0,1 MPa). 

Em dimensoes celulares, a diferen^a de altura nao tem 
importancia. Assim, na ausencia do termo de gravita^ao, a 
equa^ao 5-14 pode ser simplificada: 


jjq = |x° i + RT In + F E z { (Equa^ao 5-16) 

(aj = atividade do ion; para solu^oes diluidas ai ~ c { ; c P concen- 
tra^ao molar de i). 

Considerando duas solu^oes de i, separadas nos comparti- 
mentos A e B por membrana isolante eletrica, resulta para 
a diferen^a do potencial quimico de i, Ajjq (tambem deno- 
minado potencial eletroquimico), Ajjq = p, B - p, A : 

A|ii = RTln— +F Zi (E B -E A ) 

ai A 

«RTln—+F Zi (E B -E A ). (Equa^ao 5-17) 

Ci A 


^ = p - II. (Equa^ao 5-15) 

Logo, o potencial hidrico de uma solu^ao, ou seja, a ental- 
pia livre da agua por unidade de volume (Vh 2 o ~ 18 ml), e 
representado por tres potenciais parciais: 

• um potencial de pressao p, que representa a pressao 
hidrostatica, a qual a solu^ao e submetida, 

• o potencial osmotico -II (o valor negativo da pressao 
osmotica II) e 

• o potencial de gravita^ao (para observa^oes em dimen¬ 
soes celulares, este ultimo pode ser desconsiderado). 

Deve ser considerado que a pressao hidrostatica e definida 
como o desvio de pressao em rela^ao a pressao do entor- 
no. Ela pode apresentar tanto valores positivos (“pressao 
excessiva”) quanto negativos (“pressao negativa”, “tensao”). 
A pressao absoluta e sempre positiva ou, melhor expri- 
mindo, e igual a zero no vacuo perfeito. O potencial de 
pressao da agua no estado padrao e, portanto, p = 0, mas 
sua pressao absoluta e 1 bar (0,1 MPa). 

Se houver diferen^a de potencial hidrico entre dois 
compartimentos (AT' i=- 0), a agua se desloca sempre do 
local com potencial hidrico mais positivo para o local com 
potencial hidrico mais negativo. Com isso, sua entalpia li¬ 
vre se reduz. Portanto, esse processo e exergonico e, assim, 
ocorre espontaneamente. 

O conceito de potencial hidrico e sua extensao mos- 
traram-se importantes para a compreensao global das re¬ 
lates hidricas das plantas (ver 5.3). 

5.1.4.3 Potencial qufmico de Tons e potencial de 
membrana 

O potencial quimico de particulas carregadas eletrica- 
mente em uma solu^ao e determinado pela sua concen- 


Mais adiante, sera visto que o potencial eletroquimico do 
ion hidrogenio (H + ) nas membranas celulares (ver 5.1.5) 
tem significado especial, pois representa a for^a motriz de 
muitos processos de transporte atraves de membranas ce¬ 
lulares e da sintese de ATP nos cloroplastos (ver 5.4.9) e 
mitocondrias (ver 5.9.3.3). Para H + tem-se z H + = 1 e, assim: 

Ap H + = RT In |^j+jA +F (E B -E A )> (Equa^ao 5-18) 

onde o sitio de rea^ao A representa o compartimento in- 
tracelular e o sitio de rea^ao B representa o compartimen¬ 
to extracelular (ou tambem funcionalmente extracelular). 
A diferen^a de potencial E B - E A = AE m e denominada 
potencial eletrico transmembrana (abreviadamente: po¬ 
tencial de membrana). De maneira simplificada, pode-se 
representar: 


Ap H+ 2,3 RT [H 
—— = —-— log 


[H + 


- +AE*, 


e pela uniao de todas as constantes a temperatura padrao 
de T = 298 K e com emprego da defini^ao do valor do pH 
(pH = -log [H + ]) resulta: 


^ H+ = -0,059 ApH + AE m (Unidade: V). (Equa^ao 5-19) 
F 

A expressao Ap, H + /F e identificada como for^a motriz 
de protons e usada para caracteriza^ao da energia de um 
gradiente de protons. Assim, dois potenciais parciais se- 
parados ou juntos sao capazes de realizar trabalho: por 
um lado, o potencial de concentra^ao do ion hidrogenio 
(ApH) e, por outro lado, o potencial eletrico (AE M ). Para 
exemplos, ver 5.1.5. 
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Para o estado de equilibrio (Apq = 0) resulta da 
Equagao 5-17: 


RT In— + F Zj (E B -E A ) = 0 

aj A 

2 3 RT a A 

AE n = E B - E A = —-log— quando T = 298 K: 

F Zi 2L[ B 


A Tabela 5-18 apresenta alguns potenciais padrao para 
pH = 7(ver5.4.5). 

O potencial redox AE descreve a energia eletroquimi- 
ca de uma reagao redox por mol de eletrons transportados 
disponiveis para a realizagao de trabalho. A diferenga da 
entalpia livre da reagao a partir do potencial redox, por 
meio da relagao 


0 059 a A 0 059 c A 

AE N = —-log - 1 - ~ —-log - L ~. (Equagao 5-20) AG = -z F AE 

Zi <i[ Zj Ci 13 ± 


(Equagao 5-23) 


Essa e a Equagao de Nernst (AE N , potencial de equilibrio 
de Nernst, unidade: V). 

Portanto, para c A ^ c B estabelece-se uma diferenga 
de potencial entre os dois compartimentos. Em um di¬ 
ferenga de concentragao efetiva de 1:10 (para z. = 1), a 
diferenga de tensao e de 59 mV (para z = 2 correspon- 
dendo a 29,5 mV). Ao contrario, para uma tensao de 59 
mV constante em equilibrio para um ion permeavel, es- 
tabelece-se nos compartimentos uma diferenga de con¬ 
centragao de 1:10. 

5.1.4.4 Potencial redox 

Diversas transformagoes de materia biologicamente re- 
levantes transcorrem por redugao ou oxidagao de meta¬ 
bolites. A redugao e o ganho de eletrons por uma mo- 
lecula; por oxidagao entende-se a perda de eletrons por 
uma molecula. Oxidagao e redugao ocorrem geralmente 
como processos acoplados (reagao redox). Com o poten¬ 
cial quimico de ions (potencial eletroquimico) definido na 
Equagao 5-17, e possivel tambem descrever rea^oes redox. 
Assim, para reagoes redox acopladas A ox + B red ^ A red + 
B ox e valida tambem a Equagao de Nernst correspondente: 

A -pi AT . 0 2,3 RT [A red ] [B ox ] /T , 

AE = AE°---log ■ (Equagao 5-21) 

F Z L-'VxJ IteredJ 

R, T e F sao grandezas conhecidas, zeo numero de ele¬ 
trons transportados por conversao da formula. AE° e a di¬ 
ferenga dos potenciais redox padrao dos meios de redugao 
e oxidagao: AE° = E 0B - E 0A . Esses potenciais sao averigua- 
dos para redutor e oxidante como diferengas de potencial 
em relagao ao eletrodo de hidrogenio normal, sob condi- 
goes padrao (cujo potencial = 0 e estabelecido arbitraria- 
mente), representando, portanto, diferengas de potencial. 

Os valores de E° ou AE°, como de costume, sao padro- 
nizados para 25°C, 1 bar de pressao (0,1 MPa) e 1 M de 
conversao de materia. Se os ions hidrogenio participarem 
de reagoes redox, entao e valida uma conversao de materia 
correspondente de 1 M (pH= 0, Equagao 5-6). Assim, para 
fins biologicos, foi escolhida aqui, como ja em AG°, outra 
definigao das condigoes padrao (E°): pH = 7. Corresponde: 

E° = E° - 0,42 V. (Equagao 5-22) 


pode ser facilmente verificada. De modo correspondente 
tem-se: 

AG 0 ' = -z F AE 0 '. (Equagao 5-24) 

Portanto, a partir dos potenciais redox padrao, para rea¬ 
goes redox acopladas e possivel determinar a diregao em 
que a reagao se processa espontaneamente sob condigoes 
padrao. Conforme isso, uma reagao redox e exergonica 
(AG < 0) para a transference de eletrons do participante 
da reagao com potencial redox padrao mais negativo (o 
agente redutor, oxidado durante a reagao) ao participan¬ 
te da reagao com potencial redox padrao mais positivo (o 
agente oxidante, reduzido durante a reagao). 

As reagoes redox exercem papel central no metabolis- 
mo. Tanto a fotossintese quanto a respiragao celular repre- 
sentam processos redox (Figura 5-2). Na fotossintese, o 
carbono e reduzido no nivel de oxidagao do C0 2 (numero 
de oxidagao + IV) para o nivel do carboidrato ([CH 2 0] n , 
numero de oxidagao 0). Os eletrons provenientes da agua, 
por meio de uma cadeia redox complexa acionada pela 



Figura 5-2 Principios energeticos dos dois processos metabolicos 
fundamentais da biosfera: fotossintese e respiragao celular. A cor 
azul indica os processos redox que ocorrem nos sistemas de mem- 
branas, que se prestam a transformagao de energia (fotossintese, 
ver 5.4; respiragao celular, ver 5.9.3). (Segundo E. Weiler.) 
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luz (endergonica), sao transferidos para as membranas 
dos tilacoides dos cloroplastos, inicialmente como nico- 
tinamida adenina dinucleotideo-fosfato (NADP + ), resul- 
tando em NADPH. O NADPH funciona como molecula 
de transporte de equivalentes de redugao e e reoxidado 
nas rea^oes de redugao da assimilagao de C0 2 (ver 5.5.2). 
O sistema respiratorio da respiragao mitocondrial con- 
tern igualmente cadeias de transporte de eletrons ligadas 
a membranas. Elas captam os eletrons acumulados pela 
oxidagao de carboidratos (por fim ate o nivel do C0 2 ), 
para usa-los na preparagao da molecula de transporte de 
equivalentes de redugao, nicotinamida adenina dinucle- 
otideo (NADH) reduzida, a partir de nicotinamida ade¬ 
nina dinucleotideo (NAD) oxidada (ver 5.9.3.3). Alem 
desses dois processos redox fundamentals, muitas outras 
oxido-redugoes de metabolites exercem um papel no me- 
tabolismo celular, as quais sao catalisadas por enzimas re¬ 
dox (oxido-redutases). 

5.1.5 Transformacjao de energia e 
acoplamento energetico 


Segundo os principios termodinamicos, a mudanga da 
entalpia livre (AG) de uma serie acoplada de processos 
(por exemplo, reagoes quimicas) e igual a soma das mu- 
dangas das entalpias livres das reagoes individuais. Isso 
apresenta consequencias importantes para o metabo- 
lismo, pois os inumeros processos metabolicos ender- 
gonicos so podem ter andamento espontaneo quando, 
por meio de acoplamento em reagoes exergonicas, a 
mudanga da entalpia livre do processo acoplado e no 
total negativa (AG < 0); a reagao total, portanto, tern 
andamento exergonico. Isso e denominado acoplamen¬ 
to energetico. Ele aparece primeiramente em cadeias 
de reagoes e e caracteristico de praticamente todas ro¬ 
tas metabolicas. Muitas vezes, sao intercaladas rea^oes 
fornecedoras de energia especificas, para impulsionar 
passos endergonicos de reagao. Adenosina trifosfato e o 
armazenador de energia mais frequente nas celulas (Fi- 
gura 5-3; estrutura, Figura 1-3). 

As vezes, outros nucleosideos trifosfato ou piro- 
fosfato, ricos em energia, podem participar tambem 
de rotas biossinteticas especificas (por exemplo: acidos 
nucleicos, ver 1.2; carboidratos, ver 5.16.1; lipideos, ver 
5.10). A hidrolise: ATP + H 2 0 -> ADP + P t (P t = fosfa- 
to inorganico) e fortemente exergonica, o que pode ser 
reconhecido na entalpia livre padrao molar (pH 7): AG° 
= - 30,5 kj mol -1 . A forma^ao de ATP segundo: ADP 
+ P t —> ATP + H 2 0 e, portanto, fortemente endergoni¬ 
ca: AG° = + 30,5 kj mol -1 . O ATP pode ser formado 
por acoplamento com uma rea^ao exergonica adequada. 
O doador do grupo fosfato deve possuir, no minimo, o 
mesmo potencial do grupo fosfato, ou seja, fornecer na 
hidrolise uma quantidade de entalpia livre, no minimo, 
igualmente elevada. Isso ocorre, por exemplo, na hidro- 



Figura 5-3 Acoplamento energetico das reagoes exergonicas e 
endergonicas em cadeias de reagao, com participagao do sistema 
adenilato (ATP, ADP + ?.), apresentado como um exemplo do acopla¬ 
mento da hidrolise de fosfoenolpiruvato na fosforilagao de glicose a 
glicose-6-fosfato. (Segundo H. Mohr, P. Schopfer.) 

lise de 1,3-bisfosfatoglicerato ou de fosfoenolpiruvato 
(PEP) (Tabela 5-3, Figura 5-3). O conceito fosforilagao 
em nivel de substrato e empregado para essas reagoes 
de sintese de ATP. No entanto, a parte predominante de 
ATP das celulas vegetais e produzida por quimiosmose, 
isto e, mediante acoplamento energetico a um gradiente 
de ions hidrogenio, estruturado nas mitocondrias pela 
oxidagao de moleculas do substrato (ver 5.9.3.3) e nos 
cloroplastos no processo das reagoes luminosas da fotos- 
sintese (ver 5.4.9). 

A segunda possibilidade de acoplamento energetico 
de reagoes endergonicas a exergonicas consiste, pois, no 
aproveitamento da energia eletroquimica de gradientes 
de ions. Nas plantas, sao esses gradientes de ions hidro¬ 
genio que se situam junto a plasmalema, ao tonoplasto 
e aos sistemas de membranas das mitocondrias e clo¬ 
roplastos. Nos dois casos citados por ultimo, conforme 
mencionado, eles prestam-se a sintese de ATP; os gra¬ 
dientes de ions hidrogenio na plasmalema e no tonoplas¬ 
to sao produzidos, por hidrolise de ATP, de ATPases de 
transporte de ions hidrogenio (H + -ATPases, bombas de 
protons). Adicionalmente, no tonoplasto encontra-se 
uma bomba de protons, que aproveita a energia da hi- 
drolise do pirofosfato. Os processos de transporte (como 
neste caso a translocagao do ion hidrogenio atraves de 
uma membrana celular), acoplados mecanicamente a 
hidrolise de uma ligagao rica em energia, sao denomi- 
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nados processos de transporte ativo primario. A for$a 
motriz de protons de um gradiente de ions hidrogenio, 
conforme mencionado (Equa<;ao 5-19) consiste em dois 
potenciais parciais: um potencial eletrico e um poten- 
cial de concentrate de ions hidrogenio. Esse potencial 
eletroquimico fornece a for$a motriz para o transporte 
acoplado (endergonico) de outros ions ou tambem me- 
tabolitos eletricamente neutros (transporte ativo se- 
cundario). Desse modo, podem ser aproveitados o po¬ 
tencial eletrico parcial da for$a motriz de protons (por 
exemplo, no transporte ionico atraves de canais de ions 
dependentes de tensao, acoplamento de fluxo eletrico) 
ou tanto o potencial eletrico quanto o potencial de con¬ 
centrate de ions hidrogenio (acoplamento de fluxo 
eletroquimico), como, por exemplo, no transporte aco¬ 
plado de ions hidrogenio com metabolitos eletricamente 
neutros por transportadores (carreadores). Em geral, os 
canais de ions sao bidirecionais e seletivos para ions in¬ 
dividuals ou, pelo menos, para especies de ions aparen- 
tados. Em geral, os carreadores sao altamente seletivos 
para o seu substrato. Segundo a dire^ao do transporte, 
distinguem-se transportadores do tipo uniporte, do 
tipo simporte e do tipo antiporte. A Figura 5-4 reune 
os mais importantes sistemas de transporte ativo prima¬ 
rio ou secundario na plasmalema e nos tonoplastos. 

Presume-se que a tarefa original das bombas de protons na 
plasmalema e no tonoplasto era a de colocar o valor do pH ci- 
toplasmatico na celula vegetal no espectro estreito de 7,5 a 8,0, 
em desequilibrio com o meio externo e o conteudo vacuolar, na 
maioria das vezes acidos. Em algas marinhas, o cloreto e trans- 
portado por uma Cl”-ATPase (bomba de cloreto) para a osmor- 
regula^ao na celula; nas glandulas de sal ( Limonium , Tamarix ), 
ao contrario, Cl” e separado; o Na + segue por acoplamento de 
fluxo eletrico. 

As ATPases de transporte de Ca 2+ na plasmalema e no re- 
ticulo endoplasmatico tern a fun^ao de retirar do citoplasma o 
Ca 2+ que se difundiu passivamente do apoplasto para o interior 
da celula. Desse modo, o nivel de Ca 2+ no citoplasma se mantem 
baixo (aproximadamente 10” 7 M). 

Uma terceira possibilidade do acoplamento energetico 
consiste no armazenamento da entalpia livre sob forma 
de conforma^ao proteica ativada, cuja transit e para o 
estado basico mais pobre em energia e empregada para a 
realiza^ao de trabalho. As proteinas motoras, como a di- 
neina, convertem a energia de uma liga^ao fosfoanidro 
do ATP em energia mecanica; neste caso, uma forma 
fosforilada da proteina faz o papel da formate protei¬ 
ca ativada. A translocate de ions atraves de ATPases 
depende de diferentes conforma^oes das moleculas das 
enzimas nao fosforiladas e fosforiladas. No ciclo de rea¬ 
te, os locais de liga^ae dos ions com afinidade diferen- 
te sao, por isso, expostos nos dois lados da membrana 
celular. 

Com base em alguns exemplos ja expostos, o acopla¬ 
mento energetico ocorre frequentemente sob conversao 
de energia. Assim, as plantas transportam a energia da 


luz solar inicialmente em forma de energia eletroquimi- 
ca (separate eletrica de carga e potencial de ions hidro¬ 
genio) e, finalmente, como energia quimica (NADPH, 
ATP, ver 5.4.4, Figura 5-2). As proteinas motoras conver¬ 
tem energia quimica em energia mecanica, as ATPases 
translocadoras de ions transportam energia quimica em 
um potencial eletroquimico, e o potencial eletroquimico 
de gradientes de ions (em plantas, gradientes de ions hi¬ 
drogenio) e empregado para realizar trabalho “osmotico” 
(concentrate de substancias contra uma queda de poten¬ 
cial eletroquimico), apos passar pelos mais diversos pro¬ 
cessos de transporte de materia. 

5.1.6 Catalise enzimatica 


5.1.6.1 Fundamentos da catalise 

A termodinamica do equilibrio permite afirmar se uma 
rea$ao e possivel energeticamente sob determinadas 
condi^oes e em que concentrates os seus participantes 
ocorrem em equilibrio. No entanto, ela nao possibilita 
qualquer indicate sobre a velocidade das rea^oes es- 
pontaneas. Na verdade, essa velocidade pode ser extre- 
mamente baixa. Assim, por exemplo, a oxidate de gli- 
cose com oxigenio e um processo fortemente exergonico. 
Contudo, ao contrario do oxigenio, a glicose permanece 
ilimitadamente estavel sob temperaturas e pressao fisio- 
logicas normais. O motivo disso e que os participantes 
de rea^oes quimicas devem ocorrer em estado ativado, 
a partir do qual elas se efetuam. O transporte dos rea- 
gentes, a partir do estado base nesse estado de transi- 
<;ao rico em energia, exige o fornecimento de energia. A 
cota de energia empregada por mol de uma substancia 
e a entalpia livre molar de ativa^ao (AG), muitas vezes 
chamada abreviadamente de energia de ativa^ao. Em 
rea^oes quimicas, a ativa^ao pode ser realizada median- 
te eleva^ao da temperatura. O aumento da temperatura 
eleva o numero de moleculas capazes de reagir e, assim, 
acelera a rea<;ao (na maioria dos casos, ha uma duplica- 
<;ao com um aumento de 10°C). Para evitar danos ce- 
lulares, as rea$oes bioquimicas devem processar-se em 
temperatura relativamente baixas. Por isso, o aumento 
da temperatura nao interessa como meio de acelera^ao 
de rea^oes metabolicas. 

Os catalisadores (do grego, kata = para baixo; lysis 
= dissolute) sao substancias cuja adi^ao a uma rea^ao 
mista aumenta a sua velocidade, enquanto a energia de ati- 
va<to e reduzida (Figura 5-5). Os catalisadores saem inal- 
terados da rea^ao e nao exercem influencia sobre a situa- 
$ao do equilibrio dela (portanto, nao modificam a entalpia 
livre, AG, de uma rea^ae). A fun^ao dos catalisadores e a 
de meramente acelerar a rea^ao, permitindo que ela atinja 
o estado de equilibrio. Uma vez que nao sao alterados ou 
consumidos na rea^ao, os catalisadores podem ser sem- 
pre empregados novamente e precisam estar presentes 
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em quantidades pequenas. Os biocatalisadores atuam na 
aceleragao de rea^oes metabolicas. Com excegao de alguns 
acidos ribonucleicos (ribozimas) ativos cataliticamente, 


os biocatalisadores sao proteinas. Eles sao classificados 
como enzimas (do grego, zyme = fermento) ou fermen- 
tos (do latim .fermentum = fermento) e submetem-se aos 


K + H* Na + 



ATPase tipo P 



ATPase tipo V 


O Outro transportador 
ativo primario 



Transportador 
do tipo antiporte 


Canal 


Figura 5-4 Visao geral dos diferentes processos de transporte ativo primario (azul, amarelo, verde) e passivo ou, melhor dizendo, ativo 
secundario (vermelho, laranja, cinza) na plasmalema e nos tonoplastos de celulas vegetais. A estequiometria do transportador do tipo 
simporte e do transportador do tipo antiporte nao e conhecida em todos os casos; a representagao mostra simplesmente o tipo de 
particulas transportadas e a diregao do transporte. As ATPases tipo P formam urn intermediario fosforilado durante o ciclo de transporte 
(P = intermediario com fosforo); as ATPases tipo V assemelham-se estruturalmente as ATPsintases das mitocondrias (F 1 /F 0 -ATPase) ou 
dos cloroplastos (CF/CFo-ATPase) (V = vacuolar). Os transportadores ABC empregam a energia do ATP para a translocagao de ligagoes 
e complexos organicos maiores, como, por exemplo, do complexo fitoquelatina-Cd 2 + -(PC-Cd 2+ -) ou, melhor exprimindo, de conjugados 
antocianina-glutationa (antocianina-GS). Os transportadores ABC sao identificados pela presenga de uma sequencia especial de ami- 
noacidos, necessaria para a ligagao de ATP (ABC = ATP-binding cassete)*. (Gentilmente cedido por L. Taiz e E. Zeiger.) 


N. de T. Proteinas ABC: proteinas transportadoras tipo cassete ligadoras de ATP. 
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mesmos prindpios que os catalisadores da quimica; por- 
tanto, as enzimas tambem diminuem a energia de ativagao 
da reagao catalisada (Figura 5-5), sem alterar o equilibrio 
da reagao (e, com isso, AG). 

Assim, a entalpia livre padrao molar importa na ativagao (AGO*) 
da dismutagao de peroxido de hidrogenio H 2 0 2 —» H 2 0 +Vi 0 2 : 
AG°* = +75 kj mol” 1 , quantidade que pode ser obtida mediante 
aquecimento de uma solugao de H 2 0 2 . Na presenga de platina 
pulverizada, AG 0 * = +49 kj mol” 1 . A platina atua como catali- 
sador, e a reagao ja e entao mensuravel a temperatura ambiente. 
A catalise enzimatica executa a dismutagao com uma energia de 
ativagao de AG°* = +23 kj mol” 1 . Na presenga da catalise, H 2 0 2 
decompoe-se muito rapida em H 2 0 + x h0 2 a temperatura am¬ 
biente. Em cada caso, a entalpia padrao molar da reagao exer- 
gonica e AG°*= -97 kj mol” 1 . As enzimas sao extraordinarios 
catalisadores capazes de realizar trabalho. Assim, a anidrase car- 
bonica acelera a hidratagao de C0 2 , conforme: H 2 0 + C0 2 ^ 
H 2 C0 3 , ao fator de 10 7 , num total de 10 5 moleculas de C0 2 por 
segundo por molecula de enzima. 

Numa reagao catalisada por enzima (Figura 5-5), inicial- 
mente forma-se um complexo enzima-substrato (ES), que 
se transforma no complexo enzima-produto (EP). O EP, 



Figura 5-5 Grafico da energia para uma reagao nao catalisada e 
outra catalisada, como exemplo da dismutagao de H 2 0 2 . Para a 
reagao catalisada por enzima (vermelho), 0 andamento da reagao 
apresenta-se mais exato. Os comprimentos das setas no grafico 
sao proporcionais as respectivas entalpias livres da dismutagao 
de H 2 0 2 . - E, enzima; S, substrato; ES, complexo enzima-substra- 
to; EP, complexo enzima-produto; P, produto da reagao. (Segundo 
E. Weiler.) 


por sua vez, pela formagao do produto de reagao (P) e li- 
beragao da enzima, dissocia-se rapidamente. Geralmen- 
te, a energia de ativagao total exigida e determinada pela 
quantidade de energia necessaria para a transformagao 
ES —» EP. Esse passo determina, entao, a velocidade da 
reagao total. 

5.1.6.2 Mecanismos moleculares da catalise 
enzimatica 

As enzimas tern especificidade de substrato e especifici- 
dade de reagao. O grau da especificidade de substrato 
difere para as distintas enzimas. Algumas hidrolases, por 
exemplo, sao relativamente inespedficas, pois hidrolisam 
substratos diferentes; outras sao relativamente espedfi- 
cas para determinados agrupamentos de moleculas. As¬ 
sim, as a-glicosidases hidrolisam ligagoes a-glicosidicas 
em substratos diferentes, mas nao hidrolisam ligagoes 
(3-glicosidicas. Muitas enzimas sao extremamente espe- 
dficas de substratos. Chama a atengao a discriminagao 
de estereoisomeros, frequentemente verificavel. A esse 
respeito, destaca-se a transformagao rapida de metaboli- 
tos (na maioria das vezes, muito forte) que se distinguem 
meramente pela disposigao espacial de substituintes (por 
exemplo, isomeros ou moleculas-cis/trans, que se com- 
portam como imagem espelhada, apresentando-se, por- 
tanto, como enantiomeros). 

A especificidade de substrato depende de um ajuste 
entre substrato e o sitio ativo catalitico da enzima, o cen- 
tro ativo. Na situagao mais simples, o substrato e o centro 
catalitico se ajustam como chave e fechadura. Contudo, 
essa metafora, introduzida por Emil Fischer em 1890, nao 
corresponde integralmente a realidade, pois a ligagao do 
substrato a enzima frequentemente e um processo dina- 
mico, em cujo andamento a conformagao da enzima e do 
substrato se modificam. Esse fenomeno, postulado por E. 
Koshland Jr. em 1958, foi denominado ajuste induzido 
(induced fit). Muitas vezes, o centro ativo da enzima for¬ 
ma-se apenas depois da ligagao do substrato e da mudanga 
da conformagao induzida, como no caso da fosfoglicera- 
to-cinase (Figura 5-6). 

A fosfoglicerato-cinase, enzima da glicolise (ver 5.9.1), liga 
1,3-bisfosfoglicerato e adenosina difosfato (ADP) e catalisa a 
transference do residuo de acido fosforico (ligado ao grupo 
carboxila de 1,3-bisfosfoglicerato) para ADP, formando ATP 
e 3-fosfoglicerato. Nesse processo, uma ligagao de anidrido e 
desfeita (no 1,3-bisfosfoglicerato) e uma nova ligagao de anidri¬ 
do e estabelecida (no ATP). Em ambiente aquoso, essa reagao 
ocorreria com pequena probabilidade, pois energeticamente o 
processo da hidrolise seria favorecido. A solugao do problema 
consiste no fato de a ligagao de ADP e 1,3-bisfosfoglicerato pro- 
duzir um ajuste induzido, no qual os dois dominios da enzima 
(Figura 5-6), com remogao de agua, dobram-se sobre os subs¬ 
tratos ligados. Somente assim surge o centro ativo e e possivel 
a transference de grupos fosfato. Apos a conclusao da catalise, 
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Figura 5-6 Representagao semiesquematica da mudanga da con¬ 
formagao do substrato induzida (ajuste induzido), com exemplo da 
fosfoglicerato-cinase. Apos a ligagao do substrato ADP e 1,3-bis- 
fosfoglicerato, a conformagao proteica altera-se drasticamente, 
enquanto se dobram os dois dommios da enzima sobre os subs- 
tratos ligados, com remogao de agua (esquema do meio). A trans¬ 
ference dos grupos fosfato processa-se no assim formado espago 
de reagao destituido de agua. Apos a nova produgao da confor¬ 
magao “aberta” da enzima, os produtos da reagao difundem-se a 
partir do centro catalitico. Sao apresentadas segoes semiesque- 
maticas atraves da enzima, na altura do centro catalitico, com re¬ 
presentagao em escala aproximada dos participantes da reagao. 
(Segundo E. Weiler.) 


estabelece-se novamente a conformagao “aberta”, e os produtos 
da reagao se dissociam da enzima. 

Alem da especificidade de substrato, as enzimas possuem 
tambem especificidade de agao, ou seja, um biocatalisa- 
dor catalisa apenas uma das (na maioria das vezes, inu- 
meras) transformagoes termodinamicamente possiveis de 
um substrato. Quanto aos mecanismos envolvidos neste 
caso, encontram-se apenas relativamente poucos tipos de 
reagoes, que estabelecem as bases de uma nomenclatura 
sistematica das enzimas (Tabela 5-4). 

Uma vez que nem todas reagoes quimicas podem ser 
realizadas por meio dos grupos funcionais dos aminoaci- 
dos-modelo, muitas enzimas necessitam dos assim-cha- 
mados cofatores (Tabela 5-5) para a sua atividade cata- 
litica. Os cofatores podem ser divididos em dois grupos: 
ions metalicos e moleculas organicas pequenas, tambem 
denominadas coenzimas. Se estiverem permanentemente 
ligadas a proteina, elas constituem um grupo prostetico. 
A unidade enzima-cofator e tambem designada holoenzi- 
ma; a parte proteica (enzimaticamente inativa) das enzi¬ 
mas complexas e denominada apoenzima. 

Se os cofatores (por exemplo, reagoes redox) forem 
estequiometricamente convertidos em substratos, eles po¬ 
dem ser identificados como cossubstratos. 


5.1.6.3 Cinetica enzimatica 

A transformagao catalitica de um substrato em seu produ- 
to de reagao processa-se segundo o esquema geral apre- 
sentado na Figura 5-5. Para analises de cinetica, a reagao 
pode ser formulada de maneira simplificada: 

E + S ^==± ES —^ E + P (Equagao 5-25) 

onde k +1 , k_ x e k +2 representam as constantes de equilibrio 
das reagoes parciais individuais (em s -1 ). Simplificando, 
aceita-se o modelo que a reagao inversa E + P —> ES e 
muito lenta (k_ 2 ~ 0) e que a decomp osigao do complexo 
enzima-substrato (ES) em enzima + produto (P) e muito 
mais lenta do que a reagao inversa ES —» E + S (k +2 << k _ 1 ). 
Portanto, o passo determinate da velocidade da reagao 
total e a transformagao ES —» E + P, pois a reagao parcial 
mais lenta determina a velocidade da reagao total. A velo¬ 
cidade da transformagao do substrato em seu produto, sob 
essas condigoes, e dada por: 

v = —= -—= k +2 [ES]. (Equagao 5-26) 

dt dt 

A velocidade maxima v mdx e alcangada, quando a enzima 
total [E tot ] ocorre sob forma do complexo substrato: 


v max = k + 2 [Etotl • (Equa?ao 5-27) 

Logo, na metade da velocidade maxima ( V 2 v mdx ) existe 
tanta enzima livre E quanto complexo enzima-substrato 
ES: [ES] = [E]. Em equilibrio, para a formagao do comple¬ 
xo enzima-substrato tem-se: 


= k +1 [E] [S] - k_! [ES] - k +2 [ES] = 0 (Equagao 5-28) 


e, assim, por meio de transformagao e assumindo que 


^+2 k-l- 


[E][S] 

[ES] 


k_i 

k +1 


(Equagao 5-29) 


k_i 


A expressao —- e denominada constante de Michae- 


lis-Menten. Ela pode ser determinada como a concentra- 
gao do substrato para a qual corresponde: 

[ES] = [E] (ver acima). K m indica, portanto, a concen- 
tragao do substrato na metade da velocidade maxima de 
reagao. Uma vez que pela relagao entre v e [S] (Figura 
5-7A) nao e possivel determinar com exatidao nem v mdx 
(e, com isso, V 2 v mdx ) nem a concentragao do substrato 
correspondente, verifica-se melhor K m a partir de uma 
transformagao linearizada do grafico mostrado na Fi¬ 
gura 5-7A, que se manifesta por fungao reciproca du- 
pla (diagrama de Lineweaver-Burk, Figura 5-7B). Para 
determinada enzima, determinada temperatura e deter- 
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Tabela 5-4 Classificagao internacional de enzimas: designagao das classes, numero de codigo e tipo da reagao catalisada. Em geral, as 
enzimas sao denominadas de acordo com a reagao em que atuam, mas eventualmente catalisam a reagao inversa na celula 
e no entorno (exemplo: chiquimato desidrogenase, ver 5.12.2, Figura 5-10A). A classificagao foi realizada de acordo com 
regras estabelecidas pela comissao sobre enzimas (do ingles, Enzyme Commission) da IUB (do ingles, International Union of 
Biochemistry). Cada enzima recebe urn codigo numerico com quatro niveis: por exemplo, segundo a E.C. (Enzyme Commission), 
o codigo numerico da chiquimato desidrogenase e 1.1.1.25 (Figura 5-105A) 


E.C. 1. 1. 1. 25 



1. Oxido-redutases 

3. Hidrolases 

(Reagoes de reagao e redugao) 

(Reagoes hidroliticas) 

1.1 Atuante em CH-OH 

3.1 Ligagoes ester 

1.2 Atuante em C = 0 

3.2 Ligagoes glicosidicas 

1.3 Atuante em -CH = CH- 

3.3 Ligagoes eter 

1.4 Atuante em CH-NH 2 

3.4 Ligagoes peptfdicas 

1.5 Atuante em CH-NH- 

3.5 Outras ligagoes C-N 

1.6 Atuante em NADH; NADPH 

3.6 Ligagoes de anidrido acido 

2. Transferases (Transferencia 

4. Liases 

de grupos funcionais) 

(dissolvem ligagoes C-C, C-O, C-N e outras ligagoes) 

2.1 Grupos C 1 

2.2 Grupos aldeido ou grupos 

5. Isomerases 

ceto 

2.3 Grupos acil 

2.4 Grupos glicosil 

2.5 Grupos alquil ou grupos aril 
(exceto grupos metil) 

(Isomerizagoes, ou seja, alteragoes intramoleculares) 

5.1. Racemases, epimerases 

5.2. Isomerases cis-trans 

5.3 Oxido-redutases intramoleculares 

2.6 Grupos contendo N 

6. Ligases (Sintetases*) 

2.7 Grupos contendo P 

2.8 Grupos contendo S 

(Ligagao covalente entre duas moleculas durante a clivagem simultanea do ATP) 


*As enzimas das reagoes anabolicas que ocorrem sem clivagem do ATP sao denominadas sintetases. 


minado substrato, K e uma constante indicada em M 

1 m 

(mol" ). Para cofatores tambem e possfvel determinar de 
maneira analoga os valores K m . 

5.1.6.4 Influencia do entorno sobre a atividade 
enzimatica 

A atividade enzimatica e determinada pela temperatura, 
pelo valor do pH e pelo conteudo ionico do meio. Esses 
fatores atuam sobre a estrutura da enzima. 

A dependencia da temperatura segue uma curva oti- 
ma (Figura 5-8). Elevando a temperatura a 10° C, a veloci- 
dade de reagao duplica ou triplica, ate alcangar o otimo. A 


relagao das velocidades de reagao v T + 10 o C /v T e denomina- 
da valor Q 10 . Por isso, para reagoes catalisadas por enzima 
aplica-se na maioria das vezes: Q 10 = 2-3. Em temperatu- 
ras acima do otimo, geralmente ocorre uma queda muito 
mais rapida da atividade, atribuida a desnaturagao termica 
da enzima, reagao fortemente favorecida pelo grande au- 
mento da entropia. 

Do mesmo modo que a temperatura, o valor do pH do meio 
circundante frequentemente influencia a atividade enzimatica. 
Com isso, a ionizagao da enzima e/ou do substrato influencia a 
ligagao e transformagao do substrato. Em amplitudes extremas 
de pH, pode haver inclusive alteragoes da estrutura proteica. Em 
fungao do valor do pH, a velocidade das reagoes enzimaticas se- 
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Tabela 5-5 Cofatores importantes 


Cofator 

Enzima 

Ions metalicos 


Cu 2+ 

Citocromo oxidase, plastocianina 

Fe 2+ e Fe 3+ 

Citocromo oxidase, ferredoxina 

K + 

Piruvato-cinase 

Mg 2+ 

Hexocinase 

Mn 2+ 

Superoxido dismutase 

Mo 

Nitrato redutase, nitrogenase 

Ni 2+ 

Urease 

Se 

Glutationa peroxidase 

Zn 

Anidrase carbonica 

Coenzima 


Biotina 

Piruvato carboxilases 

Coenzima A 

Acetil CoA carboxilase 

Flavina adenina 

nucleotfdeo 

Sucinato desidrogenase 

Acido graxo 

Piruvato desidrogenase 

Nicotinamida adenina 

dinucleotideo 

Gliceraldefdo-fosfato desidrogenase 

Piridoxal fosfato 

Aminotransferases 

Acido tetra-hidrofolico 

Timidilato sintase 

Pirofosfato de tiamina 

Piruvato desidrogenase 


gue uma curva otima. O ponto de mudanga da curva e identifi- 
cado como valor pK. Esse valor e indicativo e fornece informa- 
goes sobre aminoacidos que participam da catalise. 

Uma vez que as inumeras enzimas de uma celula pos- 
suem otimos de pH diferentes, e tambem nos compar- 
timentos individuals podem existir valores de pH dis- 
tintos, as alteragoes dos valores de pH tern influencia 
substancial no controle do metabolismo. Por meio do 
estado de hidratagao e alteragoes de conformagao vin- 
culadas a ele, o potencial ionico (a “potencia ionica”) 
tambem pode influenciar as atividades enzimaticas, en- 
tre outras. 

Por fim, a atividade enzimatica depende tambem di- 
retamente da concentragao do substrato e eventualmente 
da concentragao do cofator (Figura 5-7). Quando houver 
ramificagoes do metabolismo, a diregao preferida dessa 
atividade pode depender da concentragao do substrato 
coletivo das enzimas concorrentes. Em situagao de escas- 




Km [S] 


Figura 5-7 A Influencia da concentragao do substrato [S] sobre 
a velocidade (v) de uma reagao catalisada por enzima, tendo por 
base o modelo de Michaelis-Menten (Equagoes 5-25 e 5-26). B v m ^ x 
e K m ^ x podem ser observadas com mais exatidao a partir de uma 
transformagao linear dos grafico (fungao recfproca dupla segundo 
Lineweaver e Burk). 

sez de substrato, a enzima trabalhara preferencialmente 
com as constantes de Michaelis-Menten mais baixas (Fi¬ 
gura 5-9). Sem duvida, nesse caso a transformagao poste¬ 
rior do produto tambem exerce um papel no metabolis¬ 
mo, pois com isso o equilibrio entre substrato e produto 
e deslocado. 



Figura 5-8 Influencia da temperatura sobre a velocidade (v) de uma 
reagao quimica nao catalisada (ou catalisada por um catalisador 
nao proteico) e de uma reagao quimica catalisada por enzima. A 
faixa otima de temperatura da maioria das enzimas situa-se entre 
30 e 50°C. (Segundo E. Libbert.) 
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Figura 5-9 0 fluxo de metabolitos na bifurcagao do metabolismo 
depende da concentragao do substrato coletivo e do valor K m das en- 
zimas concorrentes no sftio de bifurcagao. Quanto mais baixa a con¬ 
centragao do substrato, mais a rota ocorre preferencialmente com 
participagao enzima cujo valor de K m e i mais baixo. Como exemplo, 
e apresentado o metabolismo do piruvato por meio da piruvato desi- 
drogenase e da piruvato descaboxilase. (Segundo E. Libbert.) 


5.1.7 Regula 9 ao da atividade enzimatica 


Como todas as proteinas, as enzimas estao sujeitas a uma 
constante alternancia de sintese e decomposigao nas ce- 
lulas. Com isso, a velocidade na qual uma reagao se pro- 
cessa na celula pode ser governada primeiramente pela 
quantidade enzimatica. Esse processo pode ser importan- 
te para a adaptagao as alteragoes de necessidades metabo- 
licas, mas e muito lento para possibilitar uma rapida regu- 
lagao fina do metabolismo. Por isso, alem de um controle 
da quantidade de enzimas, existem inumeros processos 
efetivos e geralmente reversiveis que atuam no controle 
direto da atividade enzimatica e permitem ao metabolis¬ 
mo celular uma adaptagao rapida e flexivel as alteragoes 
de necessidades. 

5.1.7.1 Controle da quantidade enzimatica 

A quantidade de uma proteina na celula resulta da taxa 
de sua sintese e de sua decomposigao. A taxa de sintese 
de uma proteina e influenciada pela atividade transcri- 
cional dos genes codificantes (ver 6.2.2.2) e por proces¬ 
sos pos-transcricionais ligados a sintese do RNAm. Es¬ 
tes ultimos determinam, por exemplo, a estabilidade do 
RNAm e, com isso, alem da sintese do RNAm, a quanti¬ 
dade do RNAm na celula. Outros mecanismos de regu- 
lagao afetam o processo de tradugao do codigo do acido 
nucleico em uma sequencia colinear de aminoacidos (ver 
6.3.1.2) e eventualmente o processamento da proteina 
enzimaticamente ativa. Assim, nas sementes de Ricinus 
em germinagao, por exemplo, a lipase (solvente de gor- 
dura) e liberada de uma pro-enzima por meio de uma 
proteinase. 


Em muitos casos, existem varias isoenzimas, enzimas 
catalisadoras da mesma reagao. No entanto, elas diferem 
quanto as suas caracteristicas quimicas (por exemplo, 
ponto isoeletrico, ver 1.3.1, ou pH otimo, ver 5.1.6.4). As 
isoenzimas sao frequentemente produtos de genes diferen- 
tes, mas podem tambem ser produtos pos-transcricionais, 
que levam a variantes distintamente modificadas. No caso 
de enzimas com estrutura quaternaria (ver 1.3.2.3), pela 
formagao do complexo entre isoformas dos protomeros 
(hetero-oligomerizagao), o numero de isoenzimas pode 
aumentar. As familias de genes codificantes de isoenzimas 
oferecem a vantagem que, por meio de um promotor dife- 
rente, cada gene pode ser regulado de maneira especifica 
em sua transcrigao (ver 6.2.2.3). Isso permite ao organis- 
mo manter o modelo de atividade enzimatica (especifica 
do compartimento, do tecido ou do desenvolvimento, por 
exemplo) ou reagir a uma grande quantidade de estimulos 
ambientais. Por outro lado, pelo aumento da necessidade, 
por exemplo, por intermedio de uma enzima constitutiva, 
pode ser formada adicionalmente uma isoenzima induzi- 
da para o fornecimento basico. Finalmente, as isoenzimas 
podem distinguir-se quanto aos mecanismos do seu con¬ 
trole enzimatico (Figura 5-12). 

O controle da quantidade de enzimas e menos acen- 
tuado no metabolismo primario do que em enzimas ne- 
cessarias para atividades especiais e formadas (ou tern 
a formagao aumentada) somente diante de uma neces¬ 
sidade. Os exemplos, neste caso, sao os de reagoes de 
defesas vegetais contra danos ou patogenos (ver Capi- 
tulo 8). A nitrato redutase, entre outras, e uma enzima 
do metabolismo primario regulada pela quantidade de 
enzimas. A formagao da enzima e induzida pelo nitrito 
(NO3) e reprimida pelo amonio (NH^). Ao contrario, 
as enzimas constitutivas ou “enzimas da economia do- 
mestica” (em ingles housekeeping enzymes ), responsa- 
veis pela organizagao basica das celulas, sao reguladas 
preponderantemente por mecanismos de controle de 
atividades. 

Alem da sintese, a decomposigao proteica desempe- 
nha um papel essencial na regulagao da quantidade de 
enzimas. Nisto, a decomposigao pelo proteassomo no ci- 
toplasma com participagao mediadora da ubiquitina tern 
um significado central (ver 6.3.1.3). 

5.1.7.2 Controle da atividade enzimatica 

Em sua atividade, as enzimas podem ser alteradas me- 
diante modificagao covalente reversivel ou interagao 
nao covalente com moleculas reguladoras (modulado- 
res). As modificagoes covalentes frequentes sao as fos- 
forilagoes ou, melhor exprimindo, as desfosforilagoes, 
catalisadas por proteinas-cinases ou fosfoproteinas-fos- 
fatases, respectivamente. Geralmente, o ATP e o doador 
de fosfato (Figura 5-10), ao passo que a serina, a treo- 
nina, a tirosina e a histidina comportam-se como ami- 
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Figura 5-10 Regulagao enzimatica mediante modificagoes covalen- 
tes reversiveis, como exemplo de fosforilagao e desfosforilagao. 


noacidos aceptores de fosforilagoes reguladoras. Assim, 
a fosfoenolpiruvato carboxilase dos cloroplastos e fosfo- 
rilada em um residuo de serina especifico e, com isso, 
ativada; a piruvato-ortofosfato-dicinase e desativada 
pela fosforilagao de um residuo de treonina especifico 
(ver 5.5.8 e 5.5.9). Numerosas enzimas dos cloroplastos 
e das mitocondrias, por exemplo, estao sujeitas a um 
controle redox por modificagao ditiol-dissulfeto (Figura 
5-64). As tiorredoxinas, proteinas pequenas de aproxi- 
madamente 12 kDa de massa molecular, com varios iso¬ 
formas no citoplasma, mitocondrias e plastidios, muitas 
vezes colocam a disposigao os equivalentes de redugao. 
Os exemplos de enzimas reguladas por modificagao 
ditiol-dissulfeto, com participagao da tiorredoxina, sao 
as do ciclo de Calvin: frutose-l,6-bisfosfato-fosfatase e 
fosforibulo-cinase (ver 5.5.3). Uma vez que o transporte 
fotossintetico de eletrons ocorre apenas na presenga da 
luz formando, com isso, tiorredoxina reduzida, o con¬ 
trole redox de enzimas do ciclo de Calvin serve para a 
adaptagao da atividade fotossintetica de fixagao de C0 2 
a alternancia dia/noite (ver 5.5.5). Outras modificagoes 
dizem respeito a acetilagao proteica, necessaria ao trans¬ 
porte de algumas proteinas para os plastidios, e a miris- 
tilagao ou palmitilagao, que favorecem a ancoragem de 
proteinas nas membranas. 

A influencia da atividade enzimatica por meio de in¬ 
ter agao nao covalente pode ocorrer no proprio centro ca- 
talitico ou distante dele. Se uma molecula estruturalmente 
aparentada com o proprio substrato, mas nao transforma- 
da, ligar-se ao centro catalitico, fala-se de inibigao com- 
petitiva, pois, por meio de um excesso de substrato, o ini- 
bidor pode ser novamente deslocado do centro catalitico. 
A amplitude da inibigao competitiva depende, portanto, 
da relagao entre concentragoes de inibidor e substrato. Os 
inibidores competitivos nao influenciam v mdx , mas elevam 
o valor K m . Se o produto de uma reagao enzimatica atu- 
ar como inibidor competitivo no substrato dessa reagao, 
diz-se que ha inibigao pelo produto. Esse mecanismo es- 
tabelece claramente que a quantidade de substrato trans- 
formado e apenas a que pode ser trabalhada nas reagoes a 


seguir, de modo a ser evitada uma acumulagao de inter¬ 
mediaries metabolicos desnecessarios. 

Os inibidores competitivos (Figura 5-11) podem ser extrema- 
mente eficazes. Esse e o caso especialmente quando eles repre- 
sentam analogias estruturais do estado de transigao do substra¬ 
to ativado no centro catalitico de uma enzima. Somente com 
dificuldade, entao, eles podem ser deslocados da enzima por 
grandes excedentes de substrato. Um inibidor competitivo, por 
exemplo, e o glifosato (um herbicida total), que inibe a ligagao 
de fosfoenolpiruvato a enzima enoilpiruvilchiquimato-3-fosfa- 
to-sintase (ver 5.12.2) e, desse modo, bloqueia a rota do chiqui- 
mato, essencial para a formagao das ligagoes aromaticas. Como 
o ser humano nao dispoe de uma rota de chiquimato, mas sim 
ingere aminoacidos aromaticos com o alimento, o glifosato nao 
inibe o metabolismo humano. 

O acido monofluor citrico, CH 2 F-COOH, representa a to- 
xina nas folhas de Dichapetalum cymosum (Dichapetalaceae), 
especie sul-africana altamente toxica para o gado. Monofluo- 
racetato pode ser ligado a coenzima A, no lugar do residuo de 
acetil, e ainda do citrato sintase (em vez do residuo de acetil) 
ser transferido para o oxalacetato (ciclo do acido citrico, ver 
5.9.3.2), originando monofluor citrato. Essa ligagao, contudo, e 
um inibidor competitivo extremamente eficaz da aconitase, en¬ 
zima que atua no ciclo do acido citrico. Nos individuos de D. 
cymosum , o efeito do veneno e provavelmente impedido porque 
a toxina nao chega ao sitio de sua agao especifica - as mitocon¬ 
drias - mas permanece contida em um compartimento proprio 
(vacuolo). 

Em enzimas alostericas (do grego, alios = diferente; ste¬ 
reos = forma), a ligagao do modulador causa mudanga 
de conformagao na enzima, desativando o centro cata¬ 
litico (modulador atua como inibidor alosterico) ou 
ativando (modulador atua como ativador alosterico). 
Enzimas homotropas sao aquelas em que o modulador 
e identico ao substrato; nas enzimas heterotropas, mo¬ 
dulador e substrato sao diferentes. No metabolismo, o 
controle alosterico e altamente difundido e muito efetivo. 


Inibidor: 

Substrato: 

N^^COO" 

^j^COO" 

°^D 

Glifosato 

Fosfoenolpiruvato 


(ion oxonio) 

FHC-C00H 

HoC-COOH 
^ | 

H0-C-C00H 

H0-C-C00H 

h 2 c-cooh 

h 2 c-cooh 

Acido monofluor citrico 

Acido citrico 


Figura 5-11 Exemplos de inibidores competitivos e corresponden- 
tes substratos enzimaticos. 
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Figura 5-12 Regulagao fina das rotas metabolicas paralelas, por 
retroalimentagao negativa de produtos finais sobre isoenzimas re- 
guladas alostericamente. A acumulagao de Z inibe a propria produ- 
gao, mas nao as rotas metabolicas para os produtos finais X e Y, 
oriundas igualmente do intermediario B. (Segundo E. Weiler.) 


Frequentemente, ele se junta as “enzimas-chave” de rotas 
metabolicas, que na maioria das vezes catalisam o pri- 
meiro passo de uma serie de reagoes e sao inibidas pelo 
produto final acumulado dessa sequencia de reagoes. 
Essa inibigao por retroalimentagao negativa (do ingles, 
feedback inhibition) e muito economica, pois, de acordo 
com a necessidade, garante que o fluxo de metabolitos 
seja regulado por rotas metabolicas complexas. Quan- 
do diminui a concentragao do produto final na celula, o 
inibidor alosterico se separa da enzima, e a aceitagao de 
substrato e novamente intensificada. Em cadeias de rea¬ 
gao ramificadas, a regulagao individual das sequencias 
parciais processa-se por meio dos diferentes produtos 
finais; por retroalimentagao negativa, cada um desses 
produtos regula a isoenzima correspondente (a primeira 
apos a ramificagao) (Figuras 5-12, 5-106 e 5-110). A re¬ 
troalimentagao positiva ocorre quando um modulador 
ativa uma enzima alosterica. 

Geralmente, as enzimas alostericas consistem em 
varias subunidades, interdependentes em suas ativida- 
des. Esse comportamento e denominado cooperativi- 
dade. A mudanga de conformagao causada pela ligagao 
de um modulador (nas enzimas homotropas, a ligagao 
do substrato a um dos centros cataliticos; em enzimas 
heterotropas, a ligagao do regulador a um outro local do 
complexo) comunica-se com as subunidades restantes 
e altera (geralmente aumenta) a afinidade ao substrato 
dos demais centros cataliticos. Por esse motivo, as cur- 
vas de saturagao do substrato das enzimas alostericas 
exibem forma sigmoide (Figura 5-13). Portanto, as enzi¬ 
mas alostericas transformam efetivamente seu substra¬ 
to somente a partir de uma concentragao limiar; acima 
dessa concentragao, no entanto, pequenas modificagoes 
da concentragao do substrato ja provocam alteragoes 
drasticas na velocidade da transformagao. 


Figura 5-13 Influencia da concentragao do substrato [S] sobre a 
velocidade (v) de uma reagao catalisada por enzima homotropa 
alosterica. As enzimas alostericas sao frequentemente constituidas 
de varias subunidades (duas sao mostradas) e na ausencia de subs¬ 
trato ocorrem em uma forma pouco ativa (quadrados). A ligagao do 
substrato a uma das subunidades induz a transigao de todas subu¬ 
nidades para a forma altamente ativa (circulos). Assim, com baixas 
concentragoes de substrato, aumenta a velocidade de reagao, no 
comego lentamente e depois exponencialmente. A dependencia da 
velocidade de reagao em relagao a [S] aproxima-se de uma cinetica 
de Michaelis-Menten, tao logo a enzima seja ativada. 

5.1.7.3 Regulagao da reuniao de enzimas em 
complexos multienzimaticos ou em 
compartimentos 

Um fundamento essencial para o andamento ordenado e 
controlado do metabolismo celular e a reuniao, em com¬ 
plexos multienzimaticos, das enzimas de determinadas 
sequencias de reagoes ou de todas as regioes do metabolis¬ 
mo em compartimentos. 

Em um complexo multienzimatico, varias enzimas 
sao reunidas em uma superestrutura. Por meio desse 
arranjo, assegura-se a transformagao rapida e ordenada 
de uma substancia em varias etapas sequenciais e impe¬ 
de-se a liberagao de produtos intermediaries eventuais, 
toxicos ou instaveis. Quando os produtos intermediaries 
nao sao apreensiveis, fala-se de canalizagao de metabo¬ 
litos (do ingles, metabolite channeling). Os complexos 
multienzimaticos sao, por exemplo, a glicina-descabo- 
xilase (ver 5.5.6) ou o complexo piruvato-desidrogenase 
(ver 5.9.3.1). 

A reuniao de grupos de enzimas, cofatores e meta¬ 
bolitos em sitios de reagoes, separados do entorno me- 
diante barreiras metabolicas (compartimentos, como, 
por exemplo, citoplasma, cloroplasto, mitocondria), tern 
um significado decisivo para o funcionamento regular e 
controle do metabolismo celular. O intercambio de me¬ 
tabolitos entre compartimentos ocorre na maioria das 
vezes mediante transportadores especificos (do ingles, 
carrier ), cuja atividade, por sua vez, pode estar sujeita a 
regulagoes. 
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Nos capitulos seguintes, os principios da bioenergeti- 
ca e da catalise e regula^ao enzimaticas, examinados nesta 
se^ao, serao importantes para a compreensao das multi- 
plas atividades vegetais. 


5.2 Nutr^ao mineral 


5.2.1 Composite* material do corpo vegetal 


As plantas fotoautotroficas, alem da energia luminosa, re- 
cebem do ambiente as mais diversas substancias organi- 
cas: da atmosfera, C0 2 ; do solo, muitos outros elementos 
sob forma ionica, bem como a agua. Uma analise da com¬ 
posite quimica de uma planta revela uma distribute 
caracteristica de elementos, que nao corresponde a distri¬ 
bute de elementos da atmosfera, da hidrosfera nem a da 
litosfera. Por consequencia, essa distribute de elemen¬ 
tos torna distinta a individualidade quimica da biosfera 
(Figura 5-14). 

5.2.1.1 Conteudo de agua 

Como em todos os organismos, a maior portae do peso 
fresco de partes vegetais vivas consiste em agua (es- 
trutura e propriedades da agua, ver 1.1). O protoplas¬ 
ma contem em media 85-90% de agua; mesmo para as 
organelas ricas em lipideos, como as mitocondrias e os 
cloroplastos, os valores ficam em torno de 50%. Entre 
os orgaos vegetais mais pobres em agua estao as se- 
mentes, especialmente as armazenadoras de gorduras 
(Tabela 5-6). 






Elementos 


5.2.1.2 Materia seca e conteudo de cinzas 

A materia seca do corpo vegetal pode ser verificada por 
secagem a uma temperatura pouco acima de 100°C (ge- 
ralmente 105°C), ate que o peso se torne constante. Ela 
contem grande quantidade de componentes inorganicos 
e, principalmente, organicos. Esses componentes em parte 
sao de importancia vital, mas em parte tambem sao con- 
siderados como residuos do metabolismo. As plantas au- 
totroficas possuem muito mais liga^oes organicas do que 
os animais. 

As liga^oes organicas sao formadas por apenas poucos 
elementos; em essencia, de seis elementos basicos: C, O, 
H, N, S, P. Quantitativamente, predomina a participa^ao 
do carbono (em torno de 50% da materia seca), ao passo 
que a participa^ao do hidrogenio e de 5 a 7% (contudo, as 
participates molares de C e H nao sao muito diferentes, 
Figura 5-14). 


Figura 5-14 Frequencia relativa dos elementos, relacionada a 
quantidade de atomos na biosfera, hidrosfera, litosfera e atmosfe¬ 
ra da Terra; litosfera = crosta terrestre (do grego, lithos = rocha). 
0 conteudo de agua da atmosfera nao foi considerado. (Segundo 
E.S. Deevey Jr.) 


Se a materia seca for aquecida pela entrada de ar 
com temperaturas elevadas, uma parte dos elementos 
basicos dissipa-se em forma de gases de combustao 
(C0 2 , H 2 0, NH 3 , S0 2 ), enquanto os oxidos ou carbo- 
natos de inumeros outros elementos ficam retidos nas 
cinzas. Dependendo da especie e dos orgaos vegetais, 
bem como do ambiente, a participa^ao das cinzas na 
materia seca e muito diferente. Ela e baixa, por exemplo, 
nos liquens (0,4-7%), bem como em sementes e frutos 
(1-5%); e muito alta em algumas folhas (por exemplo, 
de Zygophyllum stapfii, do sudoeste da Africa, 56,8%). A 
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Tabela 5-6 Conteudos de agua 


Especie vegetal 

Conteudo 
de agua 
(% do peso 
fresco) 

Alface (folhas internas) 

94,8 

Tomateiro (fruto maduro) 

94,1 

Rabano (raiz principal) 

93,6 

Melancia (parte suculenta do fruto) 

92,1 

Maga (parte suculenta do fruto) 

84,1 

Tuberculo da batata 

77,8 

Madeira (fresca) 

ca. 50 

Milho (graos secos) 

11,0 

Feijao (sementes) 

10,5 

Amendoim (fruto cru, com casca) 

5,1 

Pleurococcus (alga aerea), em estado seco, 
mas ainda vivo 

5,0 


Tabela 5-7 apresenta demais valores para o conteudo de cin- 
zas e de elementos individuals de diferentes partes vegetais. 

Em porcentagem, predominam nas cinzas K, Na, Ca 
e P. Alem disso, encontram-se sempre Mg, Fe, Si, Cl, S, 
muitas vezes tambem Al, Mn, B, Cu, Zn e outros elemen¬ 
tos em quantidades mais ou menos maiores. Nao existe 
elemento quimico que nao tenha sido encontrado em al- 
guma planta. 


Pela analise das cinzas isoladamente nao e possi- 
vel afirmar se determinado elemento, em geral ou nas 
quantidades encontradas, e vital para a planta ou repre- 
senta apenas um componente absorvido casualmente 
pela planta. A esse respeito, as informagoes podem ser 
obtidas apenas por experimentos com meios de cultura 
de composigao nutricional conhecida. 

5.2.2 Nutrientes 


A cultura de plantas superiores, realizada experimental- 
mente pela primeira vez por Julius Sachs em solugdes 
nutritivas de composigao definida e tambem adotada na 
pratica de jardinagem, e denominada hidroponia (do gre- 
go, hydro = agua; do latim, ponere = colocar). Com a va- 
riagao desejada da composigao dessas solugoes nutritivas, 
e possivel conhecer as necessidades das plantas quanto aos 
diferentes nutrientes: havendo suprimento de todos os ele¬ 
mentos essenciais, as plantas desenvolvem-se normalmen- 
te, ao passo que manifestam sintomas de carencia quando 
faltam elementos essenciais ou o seu fornecimento e insu- 
ficiente (Figura 5-15). 

As plantas necessitam de grandes quantidades (> 20 
mg F 1 ) de cada um dos elementos a seguir, que, por isso, 
sao conhecidos como macronutrientes: 

C, O, H, N, S, P, Mg, K, Ca e Fe. 

Os tres primeiros sao obtidos do ar e da agua, enquan- 
to os outros sete precisam ser fornecidos pelo meio sob 
forma de ions. Em relagao aos outros elementos, o ferro 
e necessario em quantidades muito pequenas (cerca de 6 
mg F 1 ), o que o coloca no grupo dos micronutrientes ou 
elementos-trago. 


Tabela 5-7 Conteudo de cinzas e componentes nas cinzas de diferentes partes vegetais 


Parte da planta 

Cinzas 
(% da 
materia 
seca) 

K 2 0 

Na 2 0 

CaO 

% nas cinzas 

MgO Fe 2 0 3 P 2 0 5 

so 3 

Si0 2 

Cl 2 

Boleto-doce (cogumelo comestfvel), corpo frutifero 

6,39 

57,8 

0,9 

5,9 

2,4 

1,0 

26,1 

8,1 

- 

3,5 

Graos de centeio 

2,09 

32,1 

1,5 

2,9 

11,2 

1,2 

47,7 

1,3 

1,4 

0,5 

Magas 

1,44 

35,7 

26,2 

4,1 

8,7 

1,4 

13,7 

6,1 

4,3 

- 

Raizes da cenoura 

5,47 

36,9 

21,2 

11,3 

4,4 

1,0 

12,8 

6,4 

2,4 

4,6 

Tuberculos da batata 

3,79 

60,1 

2,9 

2,6 

4,9 

1,1 

16,9 

6,5 

2,0 

3,5 

Pedunculo floral do tabaco 

7,89 

43,6 

10,3 

19,1 

0,8 

1,9 

14,2 

3,5 

2,4 

3,6 

Folhas do tabaco 

17,16 

29,1 

3,2 

36,0 

7,4 

1,9 

4,7 

3,1 

5,8 

6,7 

Repolho, folhas externas 

20,82 

23,1 

8,9 

28,5 

4,1 

1,2 

3,7 

17,4 

1,9 

12,6 
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Figura 5-15 Cultura hidroponica de plantas de tabaco com 12 se- 
manas de idade, para demonstrar sintomas de carencia pela falta 
de determinados nutrientes. (Gentilmente cedido por M.H. Zenk.) 

Sao sempre indispensaveis em quantidades pequenas 
(< 500 pLgT 1 ): 

Mn, B, Zn, Cu, Mo, Cl. 

Os elementos-tra^o, necessarios para apenas determi- 
nadas plantas superiores, sao Na, Se, Co, Ni e Si (ver 
5.2.2.3). 

As necessidades nutricionais das plantas inferiores divergem um 
pouco (Tabela 5-8). Entre as algas, as Chlorophyta em geral exi- 
bem necessidades semelhantes as das plantas superiores; na ver- 
dade, para elas o calcio e mais elemento-tra^o do que macronu- 
triente. De modo semelhante a algumas cianobacterias de agua 
doce, muitas algas marinhas e de agua salobra necessitam de 
sodio e frequentemente de quantidades grandes de cloreto (que 
para algumas algas pode ser substituido por brometo). Scenedes- 


mus obliquus , uma alga verde, necessita de vanadio. Uma serie de 
algas desenvolve-se somente com fornecimento de vitamina B 12 
(que contem cobalto); essas especies (por exemplo, Ochromonas 
malhamensis ) sao empregadas tambem para a determina^ao bio- 
logica da vitamina. 

Entre os fungos, os eumicetos necessitam dos mesmos ma- 
cronutrientes que as plantas superiores autotrofas; somente o 
potassio e utilizado por alguns representantes apenas em quan¬ 
tidades pequenas. Situa^ao semelhante e a do calcio, que para 
algumas especies e ate dispensavel. Dos elementos-tra^o, o boro 
parece nao ser necessario para os fungos. 

As bacterias utilizam todos os macronutrientes indis¬ 
pensaveis para as plantas superiores (ferro nao incluido nesse 
computo), fora o calcio, desnecessario ou apenas necessario 
em quantidades-tra^o. Entre os elementos-tra^o, parece que 
so o ferro e o manganes sao de uso geral pelas bacterias. As 
bacterias de vida livre fixadoras de nitrogenio do ar, como es¬ 
pecies de Azotobacter , precisam do molibdenio como elemen- 
to-tra^o, do mesmo modo que as especies simbiontes fixado¬ 
ras de N 2 . O molibdenio e componente da enzima nitrogenase, 
que catalisa a produ^ao de amonia (NH 3 ) a partir do nitroge¬ 
nio atmosferico. Algumas especies (Azotobacter sp., por exem¬ 
plo) possuem uma nitrogenase alternativa que contem vana¬ 
dio. Para as bacterias de gas oxidrico, clostridios e bacterias 
metanogenicas, o niquel e indispensavel. Nas bacterias, a en¬ 
zima glutationa peroxidase contem selenio. Muitas bacterias, 
principalmente as marinhas, sao halofilas, ou seja, nao apenas 
crescem melhor com NaCl, mas tambem esse sal e indispensa¬ 
vel para elas. As halofilas extremas exibem crescimento otimo 
com cerca de 25% de NaCl na solu^ao (aproximadamente 4 
M). Nesse caso, o sal atua em parte osmoticamente e em parte 
como nutriente. 


Tabela 5-8 Necessidade de elementos minerals para organismos distintos 


Elementos 

Plantas superiores 

Algas 

Fungos 

Bacterias 

N, P, S, K, Mg, Fe, Mn, Zn, Cu 

+ 

+ 

+ 

+ 

Ca 

+ 

+ 

± 

± 

B 

+ 

± 

- 

- 

Cl 

+ 

+ 

- 

± 

Na 

± 

± 

- 

± 

Mo 

+ 

+ 

+ 

+ 

Se 

+ 

- 

- 

+ 

Si 

± 

± 

- 

- 

Co 

- 

± 

- 

+ 

J 

- 

+ 

- 

- 

V 

- 

± 

- 

- 

Ni 

± 



+ 


+ necessario; - necessidade nao comprovada ate agora; ± necessidade comprovada ate agora apenas para algumas especies. 
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5.2.2.1 Significado dos nutrientes minerals para 
as plantas 

Os nutrientes minerals tern fungoes celulares que, por um 
lado, sao inespedficas de elementos; por outro lado, ha 
fungoes que podem ser exercidas apenas por determina- 
dos elementos ou, melhor exprimindo, por ions (quando 
muito, sao quimicamente parentes proximos). Entre as 
fungoes inespedficas, estao, por exemplo, a contribuigao 
ao potencial osmotico da celula e o papel na manutengao 
da neutralidade eletronica. 

Os efeitos de ions inorganicos sobre a hidratagao de 
proteinas sao especificos. Em geral, as proteinas mostram 
uma carga eletrica liquida para os valores de pH predomi¬ 
nates na celula. Os grupos carregados atraem os dipolos 
da agua (Figura 1-2) e formam capas de hidratagao. Ao 
contrario das concentrates mais elevadas dos ions inor¬ 
ganicos, que formam igualmente capas de hidratagao, es- 
tabelece-se uma concorrencia pela agua disponivel, o que 
por vezes pode provocar desnaturagao das proteinas. Isto 
e utilizado na depuragao proteica (inativagao com sal, por 
exemplo, com (NH 4 ) 2 S0 4 , sulfato de amonio). Nas protei¬ 
nas carregadas negativamente, observadas principalmente 
no citoplasma com pH predominate entre 7,2 e 7,4, os 
cations atuam no descarregamento e, assim, na desidra- 
tagao delas (“efeito desintumescente”). O efeito desintu- 
mescente de um cation aumenta com o crescimento da 
carga e, em carga igual, diminui com o tamanho crescente 
da propria capa de hidratagao. Por isso, o Ca 2+ descarrega 
relativamente mais forte que o Mg 2+ , o K + relativamente 
mais forte que o Na + (Figura 5-16). Essas influencias sobre 
a carga e hidratagao das moleculas de proteinas podem 
ter consequencias na conformagao e na eficacia cataliti- 
ca. Disso depende parte dos efeitos ionicos, de K + , Ca 2+ 



Figura 5-16 Diametro de alguns ions e de suas capas de hidratagao. 


e Mg 2+ , por exemplo, sobre a atividade enzimatica. Nas 
celulas vivas, no entanto, os mecanismos de homeostase 
se encarregam de manter ampla constancia da composi- 
gao ionica intracelular, de modo que habitualmente nao se 
produzem alteragoes consideraveis no estado geral de hi¬ 
dratagao de proteinas. Por homeostase (do grego, homos 
= igual; stasis = estado), entende-se o estado regulado de 
um organismo ou de uma celula, que se encarrega da esta- 
bilidade do meio interno. 

A regulagao de processos metabolicos por meio de 
ions inorganicos, especialmente ions metalicos, depende 
muitas vezes de interagoes altamente especificas do ion 
com grupos especiais na proteina. 

• Assim, a ativagao da ribulose-l,5-bisfosfato pelo Mg 2+ de¬ 
pende da formagao de um complexo Mg 2+ -carbamato no grupo 
£-amino de uma lisina especial da subunidade grande da enzima 
(ver 5.5.1). Na presenga da luz, a concentragao de Mg 2+ sobe no 
estroma e assim, ao contrario do C0 2 , contribui para a ativagao 
da enzima. 

• Na maioria das vezes, o ATP nao reage sob forma livre, mas 
sim como complexo Mg 2+ -ATP. 

• O conteudo de Ca 2+ citoplasmatico e mantido comumente na 
faixa de 10” 7 M. Ha references que em determinadas situagoes, 
como tambem em animais, essa concentragao alcanga um valor 
aproximadamente dez vezes maior (> 10-6 M). Isso leva a ati¬ 
vagao, por exemplo, de proteinas-cinases dependentes de Ca2 + 
e - por meio da calmodulina (proteina ligadora de calcio) - a 
alteragao do estado de ativagao de muitas proteinas celulares (en¬ 
tre as quais, varias outras proteinas-cinases). O Ca 2+ atua dessa 
maneira como elemento em cadeias de sinalizagoes celulares. 

Os metais tern atuagao altamente especifica como com- 
ponentes dos grupos prosteticos. Assim, citocromo, ferre- 
doxina e lipoxigenases contem ferro; plastocianina, acido 
ascorbico oxidase e fenol oxidases contem cobre; nitrato 
redutase, nitrogenase e aldeido oxidases contem molib- 
denio. Os ions metalicos facilitam a ligagao e ativagao de 
substratos a enzimas, alem de desempenharem importan- 
te papel na transference de eletrons e no transporte de 
atomos ou grupos de moleculas. 

Finalmente, os nutrientes minerais sao essenciais para 
a biossintese de ligagoes organicas. Nitrogenio, enxofre e 
fosforo sao encontrados em numerosas biomoleculas. As 
plantas os absorvem predominantemente sob forma de 
seus anions oxo (N0 3 ~, S0 4 2 ", H 2 P0 4 ~). A seguir, os ma- 
cronutrientes e os micronutrientes minerais serao consi- 
derados individualmente de modo mais detalhado. 

5.2.2.2 Macronutrientes 

• O nitrogenio e obtido do meio em geral como nitrato (N0 3 “), 
mais raramente como NH 4 + . Nas ligagoes organicas (aminoa- 
cidos, proteinas, acidos nucleicos, coenzimas, etc.), ele ocorre 
sob forma reduzida. Cerca da metade do nitrogenio de um in- 
dividuo vegetal encontra-se nas suas partes verdes e aproxima- 
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damente 70% do nitrogenio foliar se localiza nos cloroplastos. 
Normalmente, na planta apenas 10-20% ou menos do nitro¬ 
genio encontra-se sob forma de ions nitrato ou amonio livres 
(para detalhes sobre o metabolismo do nitrogenio, ver 5.6). Em 
algumas plantas, o nitrato e concentrado tambem no suco celu- 
lar (“nitrofilas”, por exemplo, Chenopodium album e Urtica dioi- 
ca) e desempenha, entao, papel essencial no balan^o ionico e na 
osmorregula^ao. 

• O fosforo e absorvido na maioria das vezes como di-hidroge- 
nio fosfato (H 2 P0 4 ) e nao ocorre nas celulas de forma reduzida, 
mas sim como fosfato inorganico em liga^ao ester ou anidro; por 
exemplo, com componente de nucleotideos e de seus derivados, 
acidos nucleicos, fosfatos a^ucarados, fosfolipideos, coenzimas, 
no fitato. O fitato (acido fitinico), ester de acido hexafosforico 
do mioinositol, funciona como armazenador de fosfato e outros 
ions complexados nas plantas (por exemplo, B, K, Mg, Ca, Mn, 
Fe). O significado do fosforo esta na sua ocorrencia em compo- 
nentes estruturais importantes e na sua coa^ao na estrutura ener- 
getica da celula. 

• As plantas absorvem o enxofre predominantemente sob for¬ 
ma de sulfato (SO 2- ), em geral reduzido antes da incorpora^ao 
em liga^oes organicas (ver 5.7); se o sulfato for ligado a subs- 
tancias organicas, como, por exemplo, em sulfolipideos (Figura 
1-21) ou alguns compostos vegetais secundarios (ver 5.15.4), a 
hidrossolubilidade ou, melhor exprimindo, a polaridade das 
substancias e aumentada pela introdu^ao dos grupos acidos es- 
taveis. Assim como o nitrogenio, o enxofre constitui parte cons- 
tante das proteinas celulares; para aproximadamente 36 atomos 
de nitrogenio, encontra-se um atomo de enxofre. Se a absor^ao 
do sulfato ultrapassar a necessidade em enxofre reduzido, o sul¬ 
fato livre pode ser enriquecido na planta. Frequentemente, esse 
enriquecimento alcanna valores maiores do que com nitrato. Ao 
contrario do nitrogenio, o enxofre reduzido em plantas superio¬ 
rs pode tambem ser novamente oxidado e, apos, armazenado 
como sulfato. A absor^ao de sulfato e regulada pela concentra^ao 
interna desse sal na celula. 

• O potassio e o unico cation monovalente essencial para to- 
das as plantas; apenas em alguns microrganismos ele pode ser 
substituido pelo rubidio (Rb + ). Ele funciona como cofator em 
reaches enzimaticas e - por causa da alta participa^ao nos com- 
ponentes minerais das celulas (Tabela 5-7) - como regulador 
osmotico. Tambem para sua a^ao como cofator, a concentra^ao 
alta e significativa, pois o K + tern afinidade relativamente baixa 
com ligantes organicos (portanto, tambem com enzimas, coen¬ 
zimas e substratos enzimaticos). A concentra^ao do K + na planta 
alcanna no citoplasma 10 ate 120 mM, nos cloroplastos entre 20 
e 200 mM. Como componente osmoticamente eficaz, o K + tern 
papel-chave nas osmorregula^oes em conexao com movimentos 
nasticos, como, por exemplo, os movimentos estomaticos (ver 
7.3.2.5), movimentos de articulates (ver 7.3.2.4). No transpor- 
te no floema, o K + tambem teria uma fun^ao importante (ver 
5.8). Alem disso, os ions K + sao significativos para a liga^ao do 
RNAm aos ribossomos. Em liga^oes organicas, o potassio nao e 
integrado a celula. 

• O magnesio ocorre no solo geralmente como carbonato e 
e um componente indispensavel das clorofilas (ver 5.4.2) e da 


protopectina, bem como de constituintes de paredes celulares 
em diferentes algas (por exemplo, algas pardas). O magnesio 
das clorofilas representa aproximadamente 10% do magnesio 
foliar, mas o conteudo total desse elemento nos cloroplastos 
frequentemente e superior a 50%. Ele e em parte armazenado 
no fitato. O magnesio e outro cofator em muitas rea^oes enzi¬ 
maticas, especialmente aquelas em que o ATP (como comple- 
xo-Mg 2+ ) participa. Em solutes puras, o magnesio tern forte 
a^ao toxica e em concentrates elevadas impede a absor^ao de 
potassio do meio, por exemplo. Por outro lado, a absor^ao de 
Mg 2+ e dificultada por outros cations, como, por exemplo, K + , 
NH 4 + , Ca 2+ , Mn 2+ e H + . A carencia de magnesio em consequen- 
cia da acidifica^ao do solo e discutida como causa de danos em 
arvores de determinados ambientes. Isso reitera a importancia 
de uma composi^ao nutricional balanceada do meio para o 
crescimento vegetal. 

• O calcio esta presente no solo como carbonato, sulfato ou 
fosfato. Como cation bivalente (como o Mg 2+ ) na celula, ele 
pode formar sais com componentes de paredes celulares acidos 
(por exemplo, protopectina nas lamelas medias, nas paredes de 
tricomas de raizes e de tubos polinicos, ou acido alginico nas 
paredes celulares de algas) e, por isso, funciona como elemento 
estrutural essencial. A carencia de calcio impede, por exemplo, 
a germina^ao do polen e o crescimento do tubo polinico, alem 
de levar a danos nos meristemas, principalmente nos meriste- 
mas de raizes. Para o crescimento otimo, as monocotiledoneas 
necessitam de muito menos Ca 2+ do que as dicotiledoneas. Um 
significado essencial do Ca 2+ consiste na manuten^ao da estru¬ 
tura e fun^ao de todas as membranas celulares. No citoplasma e 
nos cloroplastos, a concentra^ao do Ca 2+ livre e baixa (cerca de 
10” 7 M), embora seja alta no apoplasto e, em parte, tambem no 
vacuolo. O pequeno conteudo em Ca 2+ no citoplasma depende 
da baixa permeabilidade ao Ca 2+ da plasmalema e de bombas 
dependentes de energia (ATPases), que transportam Ca 2+ na 
plasmalema e no reticulo endoplasmatico contra um enorme 
gradiente (10.000 ate 100.000 vezes, do apoplasto em compa- 
ra^ao ao citoplasma). O Ca 2+ excedente e imobilizado na celula 
como fitato, oxalato, carbonato ou (mais raramente) como sul¬ 
fato ou fosfato e, sob forma de sais de dificil solubilidade, torna- 
-se biologicamente inativo (ver 6.3.3 e 7.3.2.5, para estudar o 
significado do Ca 2+ nas cadeias de sinaliza^oes celulares; ver o 
Quadro 6-4, para a determina^ao do calcio). 

• O ferro esta igualmente incluido entre os componentes celula¬ 
res importantes. A esta categoria, pertencem diferentes liga^oes 
de porfirina, como os grupos heme dos citocromos e de outras 
enzimas como catalase e peroxidase, bem como da leg-hemoglo- 
bina (ver 5.14, Figura 5-51). Alem disso, devem ser mencionadas 
as liga^oes de ferro nao heme, por exemplo, a ferredoxina (Fi¬ 
gura 5-51). Na verdade, o ferro nao constitui a clorofila (Figura 
5-39), mas como cofator e necessario para sua sintese; por isso, 
a falta de ferro provoca sintomas de carencia de clorofila (cloro- 
ses), que se assemelham aos da falta de magnesio. Considerando 
o papel importante do ferro para a biossintese de clorofila e das 
liga^oes de ferro no transporte fotossintetico de eletrons, nao e 
estranho que a maior parte do ferro das folhas se encontre nos 
cloroplastos. 

A carencia de ferro nao e rara em solos calcarios, quan- 
do esse nutriente e imobilizado pelo carbonato ou bicarbonato 
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(“clorose calcaria”). O excesso de manganes ou de outros metais 
pesados tambem pode provocar carencia de ferro, porque esses 
ions concorrem com o ferro por sitios de absor^ao e de a^ao. 

No solo, o Fe 3+ e as vezes o Fe 2+ ocorrem geralmente como 
complexos. Como principalmente o Fe 2+ e absorvido pelas raizes 
(exce^ao: gramineas), o Fe 3+ deve ser reduzido na superficie das 
raizes (ver 5.2.3). 

5.2.2.3 Micronutrientes 

• O manganes exerce importante papel como cofator de mui- 
tas enzimas, como a isocitrato desidrogenase (NAD); como 
constituinte da superoxido dismutase e como participante do 
desenvolvimento fotossintetico do oxigenio (ver 5.4.5). 

A carencia de manganes tambem pode provocar clorose. 
A doen^a das manchas azul-violetas ( dorrfleckenkrankheit ) da 
aveia e de outras especies vegetais, que aparece principalmente 
em plantas de substratos arenosos e pantanosos, e uma conse- 
quencia da disponibilidade insuficiente de manganes no solo. As 
culturas de Citrus frequentemente tambem sofrem pela falta de 
manganes. Os fungos (por exemplo, Aspergillus niger) igualmen- 
te necessitam de manganes. 

• Em concentrates baixas, o boro (como B(OH) 3 ) e um ele- 
mento-tra^o vital para plantas superiores e algumas algas (mas 
nao para muitos microrganismos nem para celulas animais), 
mas em concentrates um pouco mais altas ja tern efeito toxico. 
Quando uma serie de sintomas de carencia de boro e descrita 
claramente, entao o mecanismo de a^ao do elemento e bastante 
confuso; isso esta relacionado, entre outros motivos, com a falta 
de radioisotopo do boro adequado para experimentos bioqui- 
micos. Nao ha qualquer substancia organica e qualquer enzima 
conhecida que incorporem o boro. 

Especialmente destacada e a morte dos meristemas por 
carencia de boro (“necrose de folhas jovens” da beterraba for- 
rageira e da beterraba a^ucareira), que possivelmente se deve 
a perturba^ao do metabolismo do RNA. A seguir, ha o impe- 
dimento da forma^ao de flores, irregularidades nas relates 
hidricas e bloqueio da exporta^ao de a^ucar das folhas atra- 
ves do floema. Os graos de polen do tomateiro, anemona e de 
muitas outras plantas germinam ou prolongam os tubos poli- 
nicos somente na presen^a de pequenas quantidades de borato 
na secre^ao do estigma. Alem disso, o borato deve influenciar 
o ciclo das pentoses-fosfato pela forma^ao de complexo com 
6-fosfoglucanato (ver 5.9.3.5); na falta de boro, o borato tern 
um andamento especialmente intenso e, assim, provoca o ex¬ 
cesso de compostos fenolicos, caracteristico de plantas caren- 
tes de boro. Tambem sao discutidas as reaches do boro com 
membranas, que poderiam influenciar os transposes depen- 
dentes de ATP e as a^oes de hormonios. Alem disso, esta sendo 
considerada uma rela^ao com a forma^ao de lignina e com a 
diferencia^ao do xilema. 

• O zinco esta presente nas plantas em concentra^ao aproxi- 
madamente dez vezes maior do que a do cobre e cerca de 1/10 
da do ferro. Ele e transportado no xilema e no floema. Ele e 
constituinte de mais de 70 enzimas, entre as quais alcool desi¬ 
drogenase, carboanidrase e superoxido dismutase. Em plantas 
superiores, a carencia de zinco causa grandes perturba^oes do 


crescimento: nanismo das folhas e bloqueio do crescimento 
dos entrenos. Isso e atribuido a uma perturba^ao no processo 
de crescimento por falta de zinco. Para muitas plantas infe- 
riores (fungos como Aspergillus niger e algas), o zinco tam¬ 
bem e um micronutriente indispensavel. Como o zinco e um 
componente estrutural dos ribossomos, a sua carencia causa 
perturbates na sintese proteica. Ele e necessario tambem 
para a manuten^ao da estrutura de biomembranas e, por fim, 
componente de alguns fatores de transcri^ao (“proteinas dedo 
de zinco”, ver 6.2.2.3). 

• No solo, o cobre e ligado firmemente a acidos humicos e ful- 
vicos. Ele ocorre nas plantas em concentra^ao de aproximada- 
mente 3-10 jxg g” 1 de peso seco e e igualmente componente de 
diferentes enzimas (por exemplo, acido ascorbico oxidase, su¬ 
peroxido dismutase, citocromo oxidase, fenolase, lacase, fenol 
oxidase) e substancias redox (plastocianina). Nos tecidos con- 
dutores vegetais, o cobre e predominantemente ligado forman- 
do complexos (por exemplo, ligado a aminoacidos). A carencia 
de cobre causa queda prematura das folhas em solos turfosos, 
com uma produ^ao baixa de cereais. A sintese de lignina tam¬ 
bem e perturbada pela carencia de cobre; todavia, a diamina 
oxidase, que fornece a H 2 0 2 para a oxida^ao de precursores de 
lignina, e uma enzima com cobre. O polen de plantas carentes 
de cobre nao e capaz de viver. Na maioria das plantas de inte- 
resse agronomico, a toxicidade do cobre come^a em 20-30 \±g 
g” 1 de peso seco. 

• O molibdenio e um componente de enzimas da fixa^ao de N 2 
(nitrogenase, ver 8.2.2), da nitrato redutase (ver 5.6.1), bem como 
da sulfito oxidase, da aldeido oxidase e da xantina desidrogenase. 
Por isso, sua falta manifesta-se muito mais fortemente no supri- 
mento de nitrato das plantas do que na nutri^ao com amonio. Com 
exce^ao da nitrogenase, em todas as outras enzimas com molibde¬ 
nio, esse elemento e ligado a uma pterina especial (molibdopeteri- 
na, Figura 5-84), que mostra estrutura identica em archaea, bacte- 
rias e eucariotos (plantas e animais). Esse cofator com molibdenio 
combinado se liga a diferentes apoproteinas para formar a holoen- 
zima e posiciona o molibdenio no centro ativo das enzimas. 

• Nas plantas, o cloro encontra-se em concentra^ao de apro- 
ximadamente 50-500 jxmol g” 1 de peso seco (os valores sao 
muito mais elevados nos halofitos) e (como CT) e concentrado 
principalmente nos cloroplastos e no suco celular. Ele exerce 
um papel no desenvolvimento fotossintetico do oxigenio. Nas 
plantas, sao descritas 130 substancias organicas com cloro, ne- 
nhuma delas com significado essencial para o metabolismo. 
Quantitativamente, o cloreto de metila (CH 3 C1) parece ser mais 
importante. Anualmente, as algas marinhas, fungos degrada- 
dores de madeira e algumas plantas terrestres produzem cerca 
de 5 milhoes de toneladas de cloreto de metila. Em determina- 
das plantas, como milho, coqueiro e cebola, o Cl” participa da 
osmorregula^ao dos estomatos (ver 7.3.2.5); em muitas outras 
plantas, ele participa tambem da osmorregula^ao em geral. E 
possivel que em experimento a carencia em cloreto possa pro¬ 
vocar sintomas de murcha. No ambiente natural, nao ha caren¬ 
cia de cloreto, mas uma concentra^ao super otima de cloreto. O 
Cl” e importante para a ATPase de transporte de ions hidroge- 
nio no tonoplasto, que - como na plasmalema - nao e depen- 
dente de K + , mas de Cl”. 
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• Como componente da vitamina B 12 , o cobalto e neces¬ 
sario para muitas bacterias, algas e celulas animais; em 
plantas superiores que ativam a fixa^ao simbiotica de N 2 , 
ele tem participa^ao indireta (necessidade de vitamina B 12 
dos simbiontes bacterianos). Em Escherichia coli e mami- 
feros, a metilcobalamina funciona como cofator na sintese 
de metionina, junto com os outros dois transportadores 
de metil: metiltetra-hidrofolato e S-adenosilmetionina. 
Em bacterias, o cobalto serve como componente tambem 
de algumas enzimas nao dependentes de vitamina B 12 
(por exemplo, metionina aminopeptidase, nitril hidratase, 
bromperoxidase e glicose isomerase); a metionina amino¬ 
peptidase do fermento de pao e a enzima aldeido descar- 
boxilase de algas igualmente contem cobalto. 

• Em regioes temperadas, o sodio encontra-se na solu^ao do 
solo em uma concentra^ao de 0,1 a ImM (semelhante ao K + ), 
mas em regioes semiaridas ou aridas a concentra^ao e de 50 a 
100 mM (principalmente como NaCl). Conforme menciona- 
do, na absor^ao pela maioria das plantas, o sodio e fortemente 
discriminado em rela^ao ao K + . O Na + e necessario como ele- 
mento-tra^o para algumas plantas C 4 e CAM, mas quase nun- 
ca para plantas C 3 . A absor^ao de piruvato dependente da luz, 
pelos cloroplastos do mesofilo de algumas plantas C 4 (ver 5.5.8) 
(nao daquelas do tipo da enzima NADP-malica, como Zea mays 
e Sorghum bicolor) deve se efetuar por meio de um simporte pi- 
ruvato/Na + . Quando os halofitos (seja do tipo C 3 ou do tipo C 4 ) 
tem o crescimento promovido por concentrates altas de Na + 
no substrato (10-100 mM), esse comportamento nao se baseia 
em uma necessidade espedfica de um determinado processo 
metabolico, mas sim na grande necessidade de ions osmotica- 
mente eficazes. 

• O silicio ocorre no solo principalmente como Si(OH) 4 . 
Sua concentra^ao na solu^ao do solo oscila geralmente entre 
30 - 40 mg Si0 2 -equivalentes por litro. Nos rios, a concentra- 
$ao media global de Si0 2 situa-se em 150 jxM. As diatomaceas 
necessitam de silicio nao apenas para sua parede celular, mas 
tambem como elemento-tra^o para seu metabolismo, prin¬ 
cipalmente para a divisao celular. Entre as plantas superiores, 
distinguem-se as acumuladoras de silicio (como, por exemplo, 
algumas Poaceae e Equisetum) e as nao acumuladoras (como a 
maioria das dicotiledoneas). Nas primeiras - como nas diato¬ 
maceas - o silicio e um elemento essencial para o crescimento. 
Por causa da sua ocorrencia universal e do risco de contamina- 
^ao da solu^ao nutritiva pelo material de parede dos tubos de 
ensaio ou pela poeira, os sintomas de carencia desse elemento 
sao dificeis de comprovar. 

• Em algumas celulas de archaea, bacterias e mamiferos, o 
selenio esta presente como selenocisteina (SeC). Na SeC, o 
grupo SH da cisteina e substituido por um grupo SeH. A SeC 
encontra-se, por exemplo, no centro ativo da formiato desi- 
drogenase em Escherichia coli e da glutationa peroxidase em 
celulas de mamiferos. A unica selenoproteina de uma planta 
conhecida ate agora e a glutationa peroxidase da alga verde 
Chlamydomonas reinhardtii. As plantas superiores nao pare- 
cem possuir selenoproteinas; no genoma do fermento de pao 
nao foram encontrados quaisquer genes para selenoproteinas 
nem quaisquer enzimas para incorporate* de selenio. Em 
Escherichia coli , quatro genes participam da incorporate. A 


traduto e efetuada atraves do UGA, que atua como codon 
de parada (ver 6.3.1.1). S0 4 ” e Se0 4 ” (selenato) competem 
pelos mesmos sistemas de absor^ao nas raizes. Determina- 
das especies dos generos Astragalus , Xylorrhiza e Stanleya sao 
acumuladoras de selenio (ver 5.2.2.4); em quantidades baixas, 
tambem o sao algumas Brassicaceae, como Sinapsis arvensis 
e Brassica oleracea var. italica (brocolis). O selenio pode ser 
liberado na atmosfera pelas plantas, tambem sob forma gasosa 
como dimetil selenideo. 

• O niquel e um componente da urease em plantas superiores, 
sendo tambem necessario para alguns procariotos (como com¬ 
ponente de hidrogenases, por exemplo). A carencia de niquel 
provoca necroses foliares na soja, por exemplo, devido a acumu- 
lato localizada de ureia (ate 2,5%). Outras consequencias sao 
a reduto do crescimento de plantulas e a diminui^ao da for- 
mato de nodulos. O conteudo de niquel nas partes vegetativas 
das plantas superiores situa-se geralmente entre 1 e 10 |jg g” 1 de 
massa seca. 

5.2.2.4 Sais minerals como fatores ambientais 

Tanto a composite* quanto as quantidades dos sais mi¬ 
nerals disponiveis no meio (para as plantas terrestres, o 
solo; para as plantas aquaticas, a agua) podem ser bas- 
tante diferentes. Nao raro, alem de nutrientes minerals 
necessarios, aparecem no ambiente outras substancias, 
que tem ato toxica, especialmente determinados metais 
pesados. Uma superoferta de elementos essenciais tam¬ 
bem pode ter efeitos colaterais prejudiciais. Apenas rara- 
mente todos os minerals no substrato encontram-se em 
mistura equilibrada, como a estabelecida, por exemplo, 
por meio de cultura hidroponica em soluto nutritivas 
otimizadas (Tabela 5-9). Ao contrario, o suprimento de 
sais nutritivos a planta e muitas vezes limitante ao seu 
crescimento no ambiente natural, mas principalmente 
tambem em solos agricolas. Enquanto nos ambientes 
sem influences humanas estabelece-se um equilibrio 
do balan^o nutricional, ao mesmo tempo em que os nu¬ 
trientes absorvidos pelos organismos retornam ao solo 
apos a morte, do solo de uso agricola em cada colheita 
e retirada uma quantidade consideravel de substancias 
minerals. Por isso, e preciso fazer uma aduba^ao cor- 
respondente para repor as perdas, da qual a presen^a da 
microflora do solo tambem e dependente. 

Tanto em ambiente natural como ambiente culti- 
vado aplica-se a Lei do Minimo (de autoria de Justus 
Liebig, o pioneiro da aduba^ao “artificial”), segundo a 
qual o crescimento e limitado por aquele fator presente 
na menor quantidade relativa. Em areas de uso agricola, 
principalmente nitrogenio, fosforo e potassio devem ser 
sempre aplicados ao solo, a fim de assegurar safras inva- 
riavelmente altas. A calagem do solo regula o valor do 
pH e mantem a sua estrutura favoravel para a aera^ao, a 
condu^ao de agua e a disponibilidade de nutrientes (ver 
5.2.3.1). 

As diferen^as consideraveis em ocorrencia e disponi¬ 
bilidade das substancias minerals contribuiram conside- 
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Tabela 5-9 Composigao da solugao nutritiva segundo Knop. A concentragao total em minerals imports em 0,22% do pH 4,2 


Substancia 

Quantidades 

de materia 
(mg I" 1 ) 

Substancia 

Quantidades 

de materia 
(mg 1"') 

Ca(N0 3 ) 2 

1,00 

H 3 PO 4 

3,00 

kno 3 

0,25 

MnS0 4 • H 2 0 

3,00 

kh 2 po 4 

0,25 

ZnS0 4 • 7 H 2 0 

4,40 

KCI 

0,12 

(NH 4 ) 6 Mo 7 S0 24 .4 H 2 0 

1,80 

MgS0 4 • 7H 2 0 

0,50 

Fe-EDTA 

2,75 ml* 


* Contem 24,9 g FeS0 4 • 7H 2 0 e 26,1 g de acido etilenodiaminatetracetico por litro. 


ravelmente para as adaptagoes das plantas as condigoes 
ambientais (ver 12.6.6). Apenas como exemplo, podem ser 
mencionadas aqui: 

• Plantas em ambientes salinos. Por um lado, as concentragoes 
salinas mais altas tem efeitos osmoticos inespecificos e, por outro 
lado, produzem-se efeitos espedficos, conforme o tipo de ions 
participantes. As plantas adaptadas (halofitos) podem opor-se 
ao potencial hidrico fortemente negativo de solugoes ricas em 
sal (agua do mar: "'P ~ -2 MPa; em lagunas isoladas, por causa 
da evaporagao da agua, frequentemente ele e ainda mais nega¬ 
tivo) mediante a formagao de potenciais hidricos correspon- 
dentemente mais negativo, possibilitando a absorgao de agua 
do entorno. Isso e muitas vezes alcangado pela acumulagao de 
ions Na + e Cl” na celula. O excesso salino pode ser eliminado por 
meio de glandulas (ver, 5.17) ou pelo desprendimento de partes 
da planta (por exemplo, tricomas vesiculosos de Atriplex ); exis- 
tem tambem plantas que armazenam o sal em vacuolos grandes, 
tornando-se suculentas (por exemplo, em Salicornia). 

Uma vez que a maioria dos solos salinos em regioes umidas 
contem NaCl, como na agua salgada, os efeitos salinos espedfi¬ 
cos sao atribuidos a Na + ou Cl”. A sensibilidade das plantas di- 
ferentes a esses ions e muito distinta. Bacterias e algas halofilas 
vivem em solugoes concentradas de NaCl. As culturas vegetais 
relativamente resistentes ao NaCl sao a cevada, nabo, espinafre, 
algodao, tabaco, cebola e rabano, alem de videira, oliveira, tama- 
reira, diferentes pinheiros, carvalho, platano e robinia (por essa 
razao, essas arvores tambem sofrem menos os danos do sal espa- 
lhado em estradas para o derretimento da neve). Ao contrario, a 
castanha e as tilias sao sensiveis, alem do trigo, batata, algumas 
especies com carogo, limao e muitas leguminosas. 

• Plantas em ambientes calcarios e plantas em ambientes com 
silica. Entre as samambaias e as angiospermas (ver 10.2), existem 
especies que evitam o calcario e outras, frequentemente parentes 
proximas, cuja ocorrencia e restrita a solos calcarios. As plantas 
de ambientes calcarios sao adaptadas a solos com concentragoes 
elevadas de Ca 2+ e HCOj, valor de pH relativamente alto, imper- 
meaveis a agua, quentes e secos. Esses solos sao pobres em metais 
pesados e fosfato. Em solos acidos, as plantas podem sofrer da¬ 
nos, principalmente pelas concentragoes mais elevadas de ferro, 
manganes e aluminio. As plantas com silica adaptadas a esses 
solos “desintoxicam” essa superoferta de ions de metais pesados 
mediante a formagao de complexos. 


• As plantas acumuladoras concentram determinados ele- 
mentos. A esse grupo pertencem Orites excelsa (Proteaceae) 
com ate 79% de A1 2 0 3 nas cinzas da madeira, Symplocos spicata 
(Symplocaceae) com 72 g de A1 por kg de materia seca, Mico- 
nia acinodendron (Melastomataceae) com 66 g de A1 por kg. 
Tambem o cha-da-india ( Camelia sinensis) tem ate 27% de A1 
na materia seca das folhas; como Al 3+ e necessario para o seu 
desenvolvimento, essa especie cresce apenas em solos acidos 
(ph < 6). Presumivelmente, o aluminio chega a planta como 
A1F 4 ”, um analogo do fosfato, pelo sistema de absorgao de fos¬ 
fato. Uma consequencia e o conteudo elevado de fluoretos na 
folha do cha (folhas jovens ate 180 mg kg” 1 , folhas adultas ate 
1,5 g kg” 1 de materia seca). Tambem sao plantas acumuladoras 
Aeolanthus biformifolius (Lamiaceae africana) com ate 1,3% 
de cobre na materia seca e Sebertia acuminata (Sapotaceae da 
Nova Caledonia) com 1-2% de niquel na materia seca. O latex 
azul-esverdeado dessa especie consiste em uma solugao de ci- 
trato de niquel 1 M (26% de niquel na materia seca). Psychotria 
douarrei , uma Rubiaceae igualmente nativa da Nova Caledo¬ 
nia, contem 4,7% de niquel; Maytenus bureaviana (Celastra- 
ceae nativa da Nova Caledonia) contem 3,2% de manganes na 
materia seca das folhas. Determinadas especies norte-ameri- 
canas de Astragalus tambem sao acumuladoras, concentrando 
selenio, uranio e vanadio. Astragalus pattersoni pode conter ate 
1,2 g de selenio por kg de materia das cinzas. Para o gado, 1-5 
mg kg” 1 de massa seca ja sao toxicos. A toxicidade do selenio 
depende da sua incorporagao a aminoacidos no lugar do en- 
xofre (selenocisteina, selenometionina), o que pode provocar a 
perdas de fungao de proteinas. As especies de Astragalus tole- 
rantes ao selenio sintetizam metilselenocisteina, um aminoaci- 
do nao proteinogenico, e o armazenam nos vacuolos. 

As especies cuja composigao das cinzas reflete a do subs- 
trato podem ser utilizadas como plantas indicadoras. Algumas 
plantas “indicadoras de solo” crescem apenas em determinados 
solos; por exemplo, a violeta ( Viola calaminaria) cresce apenas 
em substrato com Zn, o liquen Lecanora vinetorum apenas sobre 
substrato rico em Cu (por exemplo, em vinhedos no sul do Ti¬ 
rol). As comunidades vegetais tambem podem indicar a existen- 
cia de determinados elementos ou combinagoes de elementos. 
Assim, uma determinada comunidade de liquens cresce somen- 
te sobre substrato contendo metais pesados, principalmente Fe 
(por exemplo, sobre montes de escoria de minerios, em locais 
medievais de Harz). Malcolmia maritima (Brassicacea), em solos 
contendo Cu, Zn e Pb, exibe mudanga da cor das flores de rosa 
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para verde-amarelado (complexos dos metais com antocianina). 
Uma mudanga da cor das flores, semelhante a essa, encontra-se 
em Papaver commutatum (pelo cobre ou molibdenio) e na Myr- 
taceae Leptospermum (pelo cromo). A atengao a essas relates 
pode ter significado pratico para a prospecgao de riquezas no 
solo, diagnostico das necessidades de adubagao dos solos, estu- 
do de ambientes agricolas e florestais, mapeamentos geologicos 
e assim por diante. 

Ate mesmo a “fitoextragao” de metais nobres com plantas 
tern sido proposta. Assim, Brassica juncea pode absorver ate 50 
mg de ouro por kg de materia seca de metais ou areia conten- 
do Au. Por “fitossaneamento” entende-se a extragao de metais 
pesados (toxicos para humanos e animais), como cadmio ou 
chumbo, de solos impactados pelo estabelecimento de plantas 
acumuladoras. Desse modo, o cultivo de Brassica juncea reduz 
o conteudo de chumbo de solos contaminados, e Thlaspi cae- 
rulescens e apropriada para a redugao do conteudo de zinco e 
cadmio no solo. 

Os ja mencionados metais pesados sao metais cuja den- 
sidade ultrapassa 5 g cm" 3 . Nesse grupo, encontram-se 
nutrientes essenciais para as plantas, como zinco e co¬ 
bre, mas tambem cadmio, chumbo, mercurio, uranio e 
metais nobres. Em concentrates mais elevadas, muitos 
metais pesados tern agao toxica sobre plantas, seres hu¬ 
manos e animais, pois seus ions formam complexos es- 
taveis com grupos tiol (-SH) e, assim, intoxicam muitas 
enzimas. Os mecanismos que garantem as plantas um 
fornecimento de metais pesados essenciais servem, ao 
mesmo tempo, para limitar efeitos toxicos, em concen¬ 
trates acima do otimo. 

Em todos os grupos de plantas examinados (algas, 
musgos, plantas superiores), mediante a oferta de metais 
pesados e induzida a sintese de fitoquelatinas. Elas tern 
a estrutura (acido y-glutamico-cisteina) n -glicina (n = 
2-11) (Figura 5-17) e resultam da glutationa (portanto, 
nao pela tradugao n os ribossomos). Nas Fabales, no lugar 



Figura 5-17 Estrutura da fitoquelatina e homofitoquelatina. A for- 
magao de quelato do metal efetua-se atraves de grupos SH com 
formagao de tiolato. (Com permissao de M.H. Zenk.) 


da fitoquelatina ocorre a homofitoquelatina; aqui, o resi- 
duo de glicina e substituido por (3-alanina. 

Um outro grupo de substancias ligantes de metais 
pesados e o das metalotionemas. Estas sao proteinas 
ricas em cisteina e pequenas (massa molecular de apro- 
ximadamente 10 kDa), cuja sintese (nos ribossomos) 
nas plantas e igualmente dissolvida por metais pesados; 
do mesmo modo que a fitoquelatina e a homofitoquela¬ 
tina, elas complexam metais pesados por meio de seus 
grupos tiol. Assim, por um lado, os metais pesados sao 
desativados e, por outro lado, dependendo da necessi- 
dade (por exemplo, como cofatores), podem voltar a 
participar do metabolismo celular. Um efeito colateral 
indesejado desses mecanismos e que, por meio do ali- 
mento vegetal, os metais pesados podem passar para os 
seres humanos e animais. Estima-se que cerca da meta- 
de da contaminagao humana por cadmio realiza-se via 
alimento vegetal. 


5.2.3 Abso^ao e distribuicao dos 
nutrientes minerals 


5.2.3.1 Disponibilidade dos nutrientes 

Excetuando o carbono, oxigenio e hidrogenio, absorvidos 
sob forma de C0 2 , 0 2 e H 2 0, todos os outros elementos 
necessarios sao fornecidos sob forma ionica (Tabela 5-1). 
Nos rizofitos, a absorgao de nutrientes e efetuada geral- 
mente pelas raizes, ao passo que as folhas (excetuando al- 
gumas especialistas epifiticas, como Tillandsia - ver 10.2) 
apenas num grau muito limitado sao capazes de absorver 
ions. As plantas aquaticas, no entanto, com seus orgaos 
submersos ou com folhas flutuantes podem absorver 
nutrientes ionicos da agua, pois nao possuem cuticula 
ou esta e bastante permeavel. Alem disso, nessas plantas 
ocorre tambem absorgao de ions do solo pelas raizes (se 
presentes). 

O solo (Figura 5-18, ver 11.5.2.3) e um sistema complexo e 
multifasico sujeito a permanentes alteragoes fisicas, quimicas e 
biologicas. A fase solida consiste principalmente em produtos 
da desagregagao dos minerais formadores da rocha (silicatos, 
minerais de argila, calcario) e de produtos da decomposigao de 
materiais organicos, o humus. Os espagos entre essas particulas 
sao em parte preenchidos com solugao aquosa (fase liquida, agua 
do solo, solugao do solo) e em parte com gas (ar do solo), o qual 
frequentemente tern composigao diferente daquela do ar atmos- 
ferico. O otimo para o crescimento vegetal estabelece-se quando 
aproximadamente a metade desses espagos e preenchida com 
solugao e a outra com ar - para manter a respiragao das raizes. 
O solo obtem a estrutura favoravel para essa relagao equilibrada 
mediante a redugao dos minerais argilosos carregados negativa- 
mente atraves do calcario, o qual, alem disso, neutraliza os acidos 
humicos e, assim, impede a acidificagao do solo. 

O humus consiste em material em decomposigao, micror- 
ganismos vivos e acidos humicos, acidos fulvidos e humina 
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Tabela 5-10 Principals nutrientes absorvidos sob forma ionica 

Anions 

Elemento 

Forma de absorgao 

Cations 

Elemento 

Forma de absorgao 

N 

Nitrato (NO”) 

K 

K + 

S 

Sulfato (SOf) 

Mg 

Mg 2+ 

P 

Fosfato (POf, H 2 P0 4 ) 

Ca 

Ca 2+ 

Cl 

Cloreto (Cl”) 

Fe 

Fe 2+ (Fe 3+ ) 

B 

Borato (BO 3 ”) 

Mn 

Mn 2+ 

Mo 

Molibdato (M 0 O 2 ”) 

Zn 

Zn 2+ 



Cu 

Cu 2+ 


insoluvel em alcalis. Os acidos humicos e fulvidos apresentam 
macromoleculas complicadas de acidos fenolcarbonicos e acidos 
carbonicos alifaticos e sao quimicamente muito estaveis (tempo 
de existencia na natureza de ate 1400 anos). Eles possuem alta 
capacidade de troca cationica e capacidade redox. 

Os nutrientes minerais estao presentes no solo em forma 
dissolvida ou em forma ligada. Apenas uma parte insignifi- 
cante esta dissolvida (< 0,2% em forma de solugao aquosa < 
0,01%). Cerca de 98% esta fixada em minerais, constituindo 
ligagoes de dificil solubilidade (sulfatos, fosfatos, carbonatos), 
humus e materiais organicos; por desagregagao e decomposi- 
gao, os nutrientes sao liberados muito lentamente. O restante 
de aproximadamente 2% e ligado por adsorgao as particulas 
coloidais do solo com cargas excedentes. Esses ions, ao con- 
trario dos ions dissolvidos, nao sao facilmente lixiviaveis. Eles 
podem ser obtidos pela planta mediante troca por ions que 
ela libera (por exemplo, H + , HC0 3 ”) e, entao, utilizados. Os 
minerais argilosos e as substancias humicas destacam-se como 



Rizoderme com tricomas 


Figura 5-18 Tricomas de raiz no solo. (Segundo E. Weiler.) 


portadores desses ions ligados por adsorgao. Sua capacidade 
de troca depende da densidade de carga e da superficie ativa. 
Em argila montmorilonita, esta ultima e de aproximadamente 
600-800 m 2 g _1 e 700 m 2 g _1 em materias humicas. Em minerais 
argilosos e materias humicas, a carga e em geral predominan- 
temente negativa, de modo que sao ligados principalmente ca¬ 
tions. Numa escala menor, os minerais argilosos podem ligar 
tambem anions. Para os cations, a firmeza da ligagao adsortiva 
diminui na ordem Al 3+ , Ca 2+ , Mag 2+ , NHj, K + , Na + ; a ordem 
correspondente para os anions e: PO 3 ”, SO 2 ”, NO s ”, Cl”. NO s ” e 
levemente movel no solo, K + e principalmente PO4” tern me¬ 
nor mobilidade ainda. A ligagao adsortiva dos ions no solo 
tern significado para o suprimento de nutrientes das plantas, 
pois sua lixiviagao e impedida, mas a solugao do solo se man- 
tern em contato com uma reserva, que usa os ions e dosa o seu 
fornecimento (ver 12.6.1). 

Por fim, as multiplas substancias liberadas pelas raizes 
(alem de acidos organicos e aminoacidos, agucares, vitaminas 
etc.) modificam as condigoes de vida para os microrganismos 
(fungos e bacterias) no entorno das raizes, a rizosfera. Com 
isso, alteram-se tambem o grau de transformagao dos minerais 
do solo e o grau de decomposigao da materia organica por esses 
microrganismos. 

O valor do pH, que pode oscilar bastante num espaqo pe- 
queno, tem influencia substancial na disponibilidade de 
nutrientes no solo. O efeito estende-se sobre grau da de- 
composiqao e da mineralizaqao dos materiais organicos 
(em solos acidos, a decomposiqao e perturbada pelas bac¬ 
terias sensiveis ao acido), a seguir sobre a estrutura do solo 
e finalmente sobre a adsorqao ionica e a troca ionica. As 
diferentes especies vegetais preferem ou suportam distintas 
faixas de pH no solo. Assim, por exemplo, alguns musgos 
de turfeiras podem viver apenas em solos acidos (especies 
acidofilas, com faixa de tolerancia mais baixa); a vassou- 
ra-do-urzal (Calluna vulgaris) tem o otimo de crescimento 
na faixa acida, mas tolera tambem solos neutros ou fraca- 
mente alcalinos (acidofila-basitolerante). Como basifi- 
la-acidotolerante enquadra-se, por exemplo, a tussilagem 
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(Tussilago farfara) . A maioria das plantas superiores tolera 
em cultura isolada valores de pH do solo entre 2,5 e 8,5, 
com diferentes situates de otimo. Esse otimo de desenvol- 
vimento fisiologico frequentemente nao concorda com o 
otimo de distribui^ao ecologica, porque muitas especies sao 
deslocadas por competi^ao para ambientes fora do seu oti¬ 
mo fisiologico. Com isso, especies com faixa de tolerancia 
ampla naturalmente tern maior capacidade de adapta^ao. 

5.2.3.2 Absoi^ao dos nutrientes pelas raizes 

O sistema de raizes de uma planta, em especial os apices 
delas incluindo a zona dos tricomas (ver 4.4.2.1), entra em 
intimo contato como o solo (Figura 5-18). A extensao do 
sistema de raizes no solo pode alcan^ar valores admira- 
veis. Assim, para uma parcela de 1 m 2 de azevem perene 
(Lolium perenne) a uma profundidade de raizes de 70 cm, 
a massa das raizes e de 35 kg, o comprimento e de 55,5 km 
e a sua superficie e de 50 m . 

O processo global da absor^ao de ions pelas raizes 
pode ser subdividido em quatro partes: 

• transference dos ions para a solu^ao do solo pela tro- 
ca de nutrientes adsorvidos 

(troca cationica); 

• difusao dos ions dissolvidos para os espa^os livres 
acessiveis da raiz; 

• ingresso dos ions nas celulas; 

• transloca^ao para o xilema (no cilindro central) dos 
ions absorvidos pelas celulas. 

Uma vez que os ions podem ser absorvidos pelas raizes 
apenas em forma dissolvida e uma parte substancial fica 
ligada nos coloides do solo (ver 5.2.3.1), o processo de 
transference de ions para a solu^ao do solo, por meio da 
troca cationica, tern um significado consideravel para a 
planta. Como ions trocaveis, a raiz fornece principalmen- 
te H + e HC0 3 ". Este ultimo provem do C0 2 da respira^ao 
celular e reage na agua do solo, conforme a equa^ao: C0 2 
+ H 2 0 ^ H + + HC0 3 “. Os ions H + provem em parte desse 
processo, em parte dos acidos organicos secretados pelas 
raizes ou sao “bombeados” das celulas pelo transporte de 
ions hidrogenio pela ATPase (Figura 5-4). A solubilidade 
de fosfatos e carbonatos tambem e aumentada com valores 
acidos do pH na regiao das raizes. 

Os ions da solu^ao do solo, por difusao ou com a cor- 
rente de agua, chegam aos apoplastos livres acessiveis da 
raiz, ou seja, as paredes dos tricomas e das celulas corti- 
cais. Esse processo e passivo. Com isso, o movimento io- 
nico segue inicialmente o gradiente no potencial quimico 
(Equa^ao 5-9) do ion entre solu^ao do solo e apoplastos. 
No ambito das paredes celulares manifestam-se processos 
adsortivos. O apoplasto ou espa^o apoplastico e identifi- 
cado genericamente como a parte do espa^o extracelular 
na qual as moleculas de agua e substancias moleculares 


nela dissolvidas (por exemplo, ions, metabolitos, fitormo- 
nios) podem difundir-se livremente. Por outro lado, a to- 
talidade do espa^o citoplasmatico de celulas ligadas entre 
si por plasmodesmos e denominada simplasto ou espa^o 
simplastico. 

Tendo em vista a solu^ao aquosa localizada no seu 
interior, o apoplasto e conhecido tambem como “espa- 
90 livre aparente” (do ingles, AFS = apparent free space). 
Ele representa entre 8 a 25% do volume total de tecidos. 
Como processo nao metabolico, a absor^ao no espa^o 
livre aparente pode nao ser muito afetada por tempera- 
turas baixas ou produto metabolicos toxicos; alem disso, 
ela nao e seletiva ou reversivel, ou seja, as substancias no 
espa^o livre aparente pode ser facilmente de novo lixi- 
viadas. 

Para particulas carregadas, o espa^o livre aparente e 
subdividido em dois espa^os parciais: no espa^o livre de 
agua (em ingles, water free space , WFS), os ions difun - 
dem-se na solu^ao encontrada no apoplasto; no espa^o 
livre de Donnan (em ingles, Donnan free space , DFS), eles 
sao retidos pelas cargas fixadas do apoplasto: AFS = WFS 
+ DFS (Figura 5-19B). 

As compartimentaliza 9 oes de Donnan entao acontecem quan- 
do um determinado tipo de ion e impedido de difundir-se atra- 
ves de uma membrana impermeavel (para ele) ou e fixado por 
incorpora^ao a uma fase nao difusivel (por exemplo, estrutu- 
ras celulares). Os anions fixados ou impedidos de difundir-se 
(representados em vermelho na Figura 5-19; por exemplo, gru- 
pos carboxila dissociados da protopectina na parede celular da 
Figura 5-19B) captariam cations livres moveis do entorno. Se 
esse processo progredisse ate a neutraliza^ao das cargas fixadas, 
haveria na verdade eletroneutralidade, porem existiria tambem 
um gradiente quimico para o cation do proximo (compartimen- 
to 1) para o outro entorno (2) dos anions fixados, isto e, o sis¬ 
tema nao estaria em equilibrio. Por isso, de novo os cations di- 
fundir-se-ao de 1 para 2, ate que as formas motoras (gradiente de 
potencial, por um lado, e gradiente de concentra^ao, por outro) 
se equilibrem. O equilibrio obtido e denominado equilibrio de 
Donnan. Nesse equilibrio, a fase de Donnan indifusivel de “ions 
fixados”, em compara^ao com a fase externa, apresenta concen- 
tra^ao ionica mais alta e permanece um gradiente de potencial 
(potencial de Donnan), cuja dire^ao e estabelecida pela carga 
dos ions nao difusiveis; em um anion fixado, a fase de Donnan 
em equilibrio esta sempre carregada negativamente, em compa- 
ra^ao como o entorno. 

No apoplasto existem “ions fixos”, igualmente presentes 
como ions carboxila da protopectina, talvez tambem nos gru- 
pos anionicos proteicos e fosfatidicos do lado externo da plas- 
malema. Em todo o caso, no espa^o livre aparente predominam 
sempre as cargas negativas, de modo que os cations sao retidos. 
Os cations recem-chegados (por exemplo, captados da solu^ao 
externa) geralmente nao modificam o equilibrio de Donnan, 
mas apenas deslocam os cations ja adsorvidos, ou seja, realiza- 
-se a troca cationica. Assim, por exemplo, uma raiz perde o Ca 2+ 
(mantido na solu^ao de Ca 2+ ) adsorvido, por transference para 
a solu^ao com K + , mas nao em agua pura, isto e, ela comporta-se 
como uma trocadora de ions. 
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Figura 5-19 Compartimentalizagao de Donnan. A Realizagao de um 
potencial de Donnan. Para os cations, estao disponiveis os compar- 
timentos 1 e 2; os anions (vermelho), no entanto, sao impermeaveis 
e encontram-se exclusivamente no compartimento 1. Os cations 
difundem-se ao longo do seu gradiente de concentragao de 1 para 
2 , ate que o potencial eletrico em formagao compense o potencial 
de concentragao e que nao seja mais observado qualquer fluxo If- 
quido de cations. 0 potencial que esta se formando na membrana 
permeavel seletiva e denominado potencial de Donnan. B Represen- 
tagao esquematica do espago livre aparente, consistindo do espago 
livre de Donnan e do espago livre de agua no apoplasto de celu- 
las vegetais. 0 esquema ilustra que os ions dissolvidos na agua do 
apoplasto podem ser retidos no espago disponfvel da difusao livre 
(WFS) e, mais adiante, em estruturas superficiais da plasmalema ou 
em polmneros carregados da parede celular (DFS), formando-se as 
compartimentalizagoes de Donnan. Os dois compartimentos cons- 
tituem o espago disponfvel aparente (AFS) do apoplasto para ions. 
(Segundo E. Weiler.) 


No ambito da raiz pode ocorrer difusao inespedfica e ad- 
sorgao dos ions da solugao do solo, em diregao radial ate 
a endoderme no maximo (ver 3.2.2.3). Na endoderme, a 
barreira da estria de Caspary (Figura 3-18), constituida 
predominantemente de depositos de lignina e suberina 
(estruturas, ver 5.16.2 e 5.16.3) nas paredes celulares ra- 
diais, impede a passagem da agua e de componentes nela 
dissolvidos. Mais tarde aqui (na endoderme), mas tambem 
ja nas demais rotas, atravessando os tricomas da rizoder- 
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Figura 5-20 Esquema bastante simplificado de uma segao longi¬ 
tudinal de raiz, mostrando os processos de transporte que ocor- 
rem durante a absorgao de nutrientes minerais (ions). (Segundo 
E. Weiler.) 


me e o parenquima cortical da raiz, ocorre a absorgao dos 
ions no simplasto (Figura 5-20). Com isso, a plasmalema 
representa a barreira seletiva decisiva, pois a fase lipidica 
das membranas biologicas atua como obstaculo efetivo, 
em comparagao com a difusao nao seletiva de ions no ci- 
lindro central da raiz (biomembranas, ver 1.5.2 e 2.2.5). 

As caracteristicas de transporte de uma biomembrana 
sao determinadas principalmente pelas proteinas de trans¬ 
porte nela depositadas, as quais funcionam como bombas, 
translocadores (carregadores) ou canais. Os exemplos de 
sistemas de absorgao de ions bem caracterizados, que exer- 
cem um papel na raiz, sao reunidos na Figura 5-4, ao lado 
de outros. Trata-se neste caso de transportador ativo se- 
cundario ou canais ionicos, pois a absorgao dos nutrientes 
ionicos do apoplasto para as celulas da raiz, com excegao 
do calcio, esta vinculada com trabalho concentrado, por- 
tanto, tern andamento endergonico (acoplamento energe- 
tico, ver 5.1.5). A ATPase do transporte ativo primario de 
ions hidrogenio (bomba de protons, Figura 5-4) fornece 
a forga motriz para isso - presente na plasmalema de to- 
das as celulas vegetais: essa enzima relativamente grande 
(consiste em uma unica cadeia polipeptidica, com cerca 
de 100-110 kDa de massa molecular) passa por mudangas 
de conformagao por hidrolise de ATP, em cujo andamen¬ 
to os ions H + sao transportados estequiometricamente do 
citoplasma para o apoplasto para consumo de ATP. Esse 
processo de transporte eletrogenico gera uma forma mo¬ 
triz de protons (ver 5.1.4.3, Equagao 5-19) de aproximada- 
mente < - 240 mV (ApH = 2, AE M = - 120 mV). 

Ate agora, do ponto de vista molecular, foram caracterizados os 
transportadores do tipo simporte para absorgao de nitrato, sulfa- 
to e fosfato, alem de canais ionicos para o transporte de ions K + , 
CF e Ca 2+ , todos presentes na plasmalema. Mediante procedi- 
mentos eletrofisiologicos, desenvolvidos para o exame de canais 
ionicos, o fluxo de ions pode ser analisado por meio de uma uni¬ 
ca molecula-canal (Quadro 5-1). 
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Quadro 5-1 


Procedimentos em Eletrofisiologia 

Tecnica Patch-Clamp 

Sobre a superficie de um protoplasto (ou de um vacuolo) e ins- 
talado um microeletrodo de vidro (pipeta registradora) (Figura 
A, 1). Mediante uma leve sucgao da celula (Figura A, 2), estabe- 
lece-se um contato bastante estreito entre a superficie limitrofe 
da membrana e a pipeta, cuja resistencia de vedagao situa-se 
na ordem de grandeza entre 1 e 100 GO (Gigaseal). Dessa ma- 
neira, a abertura e o fechamento de canais ionicos individuals 
- localizados no pedacinho (patch) da membrana em contato 
com ponta da pipeta - podem ser registrados. A probabilida- 
de de abertura (P 0 ) e a parte relativa dentro de um intervalo de 
tempo escolhido, em que o canal ionico examinado encontra-se 


Microeletrodo de vidro 
(pipeta registradora) 




Figura A Principio da tecnica Patch-Clamp. (Segundo E. Weiler.) 


no estado aberto (conduzindo ions) (0 < P 0 < 1) nas condigoes 
experimentais estabelecidas. 

Se o protoplasto for aberto por outra sucgao (Figura A, 3), 
a corrente somada sobre a superficie total do protoplasto pode 
ser registrada. Se a celula for rompida, um pedacinho isolado de 
membrana fica retido na ponta da pipeta (Figura A, 4) (no ingles 
patch, Flicken, Fleck; damp, Klammer, Zwinge), o qual expoe o lado 
citoplasmatico para a solugao do meio. Esse modo de medigao 
e especialmente adequado para exame da regulagao de canais 
ionicos por meio de fatores intracelulares, pois a composigao da 
solugao no lado da membrana citoplasmatica pode ser modificada 
(Figura B). 



Figura B Analise segundo a tecnica Patch-Clamp de um canal 
ionico vegetal. Registro da flutuagao de corrente de um canal 
de potassio do parenquima de uma gavinha de Bryonia dioica. 
Configuragao celular (ver Figura A, 2) para uma tensao de 20 mV 
- com canal o aberto, ha corrente ionica; com canal g fechado, 
nao ha corrente. 

Tecnica da bicamada lipfdica 

A atividade de um unico canal ionico, por exemplo, de mem¬ 
brana, que nao e possfvel examinar com a tecnica Patch-Clamp, 
pode ser medida por um circuito eletrico em principio semelhan- 


Com a coparticipagao de processos de transporte ativos e 
passivos, produz-se uma concentragao seletiva e substan¬ 
tial de nutrientes na raiz. 

A capacidade de escolha da celula, ou seja, a preferen- 
cia na absorgao de determinadas materias em relagao a ou- 
tras (por exemplo, K + em relagao a Na + , fosfato em relagao 
a silicato) e grande, mas nao absoluta. De um lado, ha uma 
absorgao de materia, ate certo ponto passiva e nao seletiva; 
de outro lado, os transportadores e canais ionicos nao sao 
rigorosamente especificos. Assim, por exemplo, os ions 
rubidio (Rb + ) atravessam os canais de potassio, os canais 
de calcio (alem de calcio) conduzem tambem uma certa 
quantidade de outros cations, bivalentes e monovalentes. 
Com metodos de demonstragao suficientemente sensiveis, 
presumivelmente seria possivel encontrar nas plantas to- 
dos os elementos de ocorrencia natural. Por fim, alem dos 
sistemas de absorgao especificos, de alta afinidade, exis- 
tem tambem os inespecificos, de baixa afinidade. Isso leva 
a uma cinetica de absorgao bifasica (ver abaixo). 


Se a absorgao de ions for acompanhada em uma raiz (ou outra 
parte da planta, como tecidos foliares ou tecidos de reserva) sob 
concentragao ionica crescente no meio externo, obtem-se cur- 
vas que obedecem formalmente a relagao de Michaelis-Menten 
(Figura 5-21), da mesma maneira como ela se aplica a muitas 
enzimas (Figura 5-7). Assim, em uma raiz de cevada, a velocida- 
de da absorgao de K + alcanga um maximo de aproximadamente 
0,2 mM KC1 na solugao externa, nao ultrapassada nem mesmo 
com a elevagao da concentragao para 0,5 mM. No entanto, se for 
oferecida uma concentragao de KC1 muito elevada (1-50 mM), a 
velocidade da absorgao eleva-se de novo. 

O andamento da curva indica dois mecanismos de ab¬ 
sorgao distintos para os ions K + . O mecanismo 1 funciona sob 
concentragoes ionicas baixas (< 1 mM, que correspondem as 
concentragoes naturais no solo), e especifico para K + (e Rb + ) e 
nao sofre influencia da natureza e da taxa de absorgao do res¬ 
pective anion: caracteristicas que indicam que um canal ioni¬ 
co condutor de potassio e responsavel por esse transporte. O 
mecanismo 2 possui menor afinidade ao substrato e funciona, 
portanto, efetivamente apenas sob concentragoes ionicas ele- 
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Figura C Princfpio da tecnica da camada lipfdica. (Segundo 
E. Weiler.) 


te. Segundo essa tecnica, dois eletrodos sao mergulhados em 
uma cubeta dividida em duas camaras por uma parede separa- 
dora. No meio da parede, encontra-se um oriffcio (< 0,2 mm), 
sobre o qual e esticada uma bicamada lipfdica plana (em ingles 
lipid bilayer). A essa camada sao integrados canais ionicos, cuja 
atividade pode ser examinada apos o estabelecimento de uma 
tensao; neste caso, tambem e suficiente uma unica molecu- 
la-canal (Figura C, D). 

(Segundo o modelo original de B. Klusener, G. Wrobel e A. 
Wienand, gentilmente cedido.) 



Figura D Atividade de um canal individual na bicamada lipfdica. 
Padrao de atividade temporal de uma canal de calcio do retf- 
culo endoplasmatico de Bryonia dioica, apos integragao a uma 
bicamada lipfdica plana, sendo adotada uma tensao de +50 mV. 
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vadas; alem disso, e relativamente inespecifico (por exemplo, 
Na + e Ca 2+ concorrem com K + ) e influenciado pelo ion acom- 
panhante. Logo, esse processo baseia-se em um outro sistema 
de transporte. 

Cineticas de absorgao bifasicas semelhantes foram tam¬ 
bem observadas para outros cations e anions. Assim, por 
exemplo, com alta oferta de sulfato, ocorre nas raizes um sis¬ 
tema de absorgao de baixa afinidade e constitutivo (ou seja, 
permanentemente presente). Se o conteudo de sulfato no meio 
diminuir abaixo de um limiar critico, e induzida a formagao 
de um segundo transportador de sulfato, de alta afinidade, que 
funciona efetivamente mesmo em concentragoes micromola- 
res de sulfato. 

As plantas enfrentam um problema especial, pois os anions 
NO 3 e SO 2 ” absorvidos sao reduzidos (ver 5.6, 5.7) e, com isso, 
afastados do equilibrio eletroquimico. Para defender a eletroneu- 
tralidade, os cations nao mais balanceados (por exemplo, K + por 
absorgao de K 2 S0 4 ou KN0 3 ) devem ser neutralizados por ou¬ 
tros anions. As plantas empregam, alem disso, anions organicos, 
especialmente malato e oxalato. 


A absorgao seletiva de ions do solo pode provocar modifi- 
cagoes do pH fisiologicamente significativas. Se, por exemplo, 
for adubada com NH 4 C1, por troca cationica, a planta absorve 
preferencialmente NH 4 + em relagao a H + , de modo que os ions 
hidrogenio se concentram no solo, tornando-o acido. 

Embora se encontre na maioria dos solos em quantidades 
suficientes, o ferro e muitas vezes um fator de carencia 
para as plantas (especialmente em solos alcalinos), pois 
apenas pouco dele ocorre dissolvido (como Fe 3+ ). Em solos 
alcalinos, segundo 2 Fe(OH) 3 —» Fe 2 0 3 • 3 H 2 0, forma-se 
oxido de ferro (III) insoluvel. Alem disso, as raizes absor- 
vem ferro preferencialmente como Fe 2+ . A concentragao 
do ferro dissolvido (Fe 3+ ) e certamente bastante aumen- 
tada pela secregao de substancias organicas com caracte- 
risticas quelantes do Fe(III), os chamados sideroforos (do 
grego, sideros = ferro; pherein = portar), por bacterias e 
fungos do solo. As dicotiledoneas e as monocotiledoneas 
(ate as Poaceae) liberam fitossideroforos para diminuir o 
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Figura 5-21 Velocidade (v) da absorgao de potassio, na dependen¬ 
ce da concentragao de KCI no meio. A abscissa foi interrompida 
entre 0,2 e 0,5 mM. A curva observada em concentragoes baixas 
(fase 1 da absorgao, continuada pela linha tracejada) e calculada 
pela Equagao de Michaelis-Menten, em que K m = 0,021 mM; v mdx = 
11,9 iJimol g" 1 (peso fresco) h" 1 . (Segundo E. Epstein.) 


valor do pH na rizosfera, melhorando a solubilidade de 
ions Fe 3+ e H + e acidos organicos. Na membrana plasma- 
tica do parenquima da raiz, eles reduzem Fe 3+ (em difu- 
sao no apoplasto) a Fe 2+ , absorvido pela celula mediante 
uma proteina de transporte especifica (estrategia I, Figura 


5-22A). A redugao de Fe 3+ a Fe 2+ e realizada por uma redu- 
tase ligada a membrana e dependente de NAD (P)H. 

A absorgao de ferro nas Poaceae ocorre com partici- 
pagao do acido mugineico (Figura 5-22C), secretado pelas 
raizes e especificamente com Fe 3+ forma o complexo que- 
lato. Por isso, o acido mugineico e substancias aparentadas 
sao classificados tambem como fitossideroforos. As ce- 
lulas da raiz absorvem o complexo Fe 3+ -acido mugineico, 
com participagao de uma proteina de transporte especi¬ 
fica. La, efetua-se a redugao a Fe 2+ (estrategia II; Figura 
5-22B). A sintese do acido mugineico e induzida somente 
por carencia de ferro e cessa novamente quando o forneci- 
mento de ferro e suficiente. 

No interior da planta, o transporte de Fe 2+ e efetuado 
igualmente sob forma de complexos quelatos. O quelante 
e a nicotianamina (Figura 5-22), estruturalmente aparen- 
tada com o acido mugineico e igualmente sintetizada a 
partir da metionina. A nicotianamina forma complexos 
estaveis com Fe 2+ (e Mn 2+ , Zn 2+ , Co 2+ , Ni 2+ ), mas nao com 
Fe 3+ , e ocorre em todas as plantas. O mutante chloronerva 
do tomate, com defeito na biossintese da nicotianamina, 
apresenta fortes perturbagoes na distribuigao do ferro, 
que podem ser remediadas mediante fornecimento de 
nicotianamina. 

Os ions absorvidos no simplasto (no ambito dos pe- 
los da raiz ou das celulas do parenquima cortical e, mais 



Figura 5-22 Sistemas de absorgao de ferro por plantas superiores. A Estrategia I. B Estrategia II (Poaceae). C Formula estrutural do acido 
mugineico (especifico de Fe 3+ ). D Formula da nicotianamina livre (especifica de Fe 2+ ) e do complexo Fe(ll)-nicotianamina (em vermelho, os 
atomos participantes da ligagao com ferro). (B segundo K. Schreiber.) 
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tarde, das celulas da endoderme) sao conduzidos de celula 
a celula por intermedio dos plasmodesmas (Figura 5-20). 
Por causa da estria de Caspary, transporte das celulas en- 
dodermicas para o cilindro central so pode ser efetuado 
via simplasto. Os processos de libera^ao de ions nas celu¬ 
las condutoras de agua do cilindro central nao estao escla- 
recidos em todos os seus detalhes. E provavel que proces¬ 
sos predominantemente ativos e seletivos na endoderme 
ou no parenquima do xilema participem da passagem dos 
ions para o cilindro central (Figura 5-20). 

O parenquima cortical da raiz armazena nutrientes 
ionicos em grandes vacuolos. Esses ions, na verdade, sao 
retirados do transporte parenquimatico imediato, mas em 
caso de necessidade pode ser novamente liberados. Isso 
contribui para reduzir as oscila^oes no fornecimento de 
substancias minerals para a planta, assim como para a ad- 
sor^ao de ions (principalmente cations) a grupos carrega- 
dos das paredes dos vasos, dos quais eles, por uma queda 
da concentra^ao de ions, podem ser novamente liberados 
na seiva do xilema (transporte de agua, ver 5.3). 

Ao longo de to do o comprimento das celulas condu¬ 
toras de agua, os sais nutricionais procedentes da corrente 
de transpira^ao podem passar novamente para o apoplas- 
to ou o simplasto (e, por fim, tambem para os vacuolos) 
dos tecidos vizinhos, sendo validos os mesmos principios 
descritos para a raiz. Nos locais de transpira^ao inten- 
sa (por exemplo, proje^oes cuticulares dos estomatos) as 
substancias minerals podem se acumular. 

Uma parte dos ions inorganicos dos vasos ou do 
parenquima pode tambem penetrar nos elementos con- 
dutores do floema (ver 5.8) e ser distribuida com os as- 
similados. No floema, alguns ions tern um movimento 
apenas limitado e outros ficam praticamente imoveis 
(Tabela 5-11). 

Entre os ions do primeiro grupo, que em caso de necessidade 
podem ser transportados de folhas adultas para jovens e para ou¬ 
tros orgaos, o cation mais importante e o K + . Presume-se que o 


Tabela 5-11 Mobilidade dos elementos minerals no floema 


Mobilidade 

Moderadamente movel 

Imovel 

Potassio 

Ferro 

Lftio 

Rubidio 

Manganes 

Calcio 

Cesio 

Zinco 

Estroncio 

Sodio 

Cobre 

Bario 

Magnesio 

Molibdenio 

Aluminio 

Fosforo 

Cobalto 

Chumbo 

Enxofre 

Boro 

Polonio 

Cloro 


Prata 

Fluor 


potassio pode tambem exercer fun^oes especificas no transporte 
do floema (ver 5.8). Enquanto o nitrogenio e o enxofre deslo- 
cam-se no floema principalmente como parte de liga^oes orga- 
nicas, o cloreto e principalmente o fosfato sao transportados em 
grandes quantidades como anions livres. As concentrates rela- 
tivamente grandes do fosfato livre nos tubos crivados (cerca de 
2-4 mM) exigem que os cations formadores de fosfatos de dificil 
solubilidade (por exemplo, calcio, bario, chumbo) fiquem prati¬ 
camente imoveis no floema. Isso tern uma serie de consequen- 
cias importantes, principalmente com o calcio. Assim, cogitou-se 
que a carencia de Ca 2+ , que exerce um papel consideravel na ma- 
nuten^ao das estruturas de membranas na celula, poderia ser um 
motivo substancial das particularidades citologicas marcantes 
dos elementos de tubo crivado (por exemplo, degenera^ao do to- 
noplasto e do nucleo, em parte altera^oes estruturais profundas 
das organelas, ver 3.2.4.1). A unica biomembrana dos elementos 
de tubo crivado, essencial para o seu funcionamento (a plasma- 
lema), poderia receber do apoplasto adjacente o Ca 2+ necessario. 

Outra consequencia da imobilidade do Ca 2+ no floema, por 
um lado, e da sua capacidade de deslocamento com a corrente 
de transpira^ao, por outro lado, refere-se ao fato que a rela^ao 
Ca/K nas cinzas de um orgao e tanto mais baixa quanto mais 
seu fornecimento pelo floema prevalecer sobre aquele atraves do 
xilema. Essa rela^ao e muito baixa, por exemplo, no tuberculo da 
batata e no fruto do amendoim, supridos quase exclusivamente 
pelo floema. (Como eles crescem no solo, nao se processa qual- 
quer queda de potencial hidrico entre raiz e orgao e, por isso, 
nenhum suprimento por intermedio da corrente de transpira- 
<^ao.) Pela rela^ao Ca/K, pode-se tambem distinguir os parasitos 
vegetais (e animais) do xilema e do floema; para os primeiros 
(por exemplo, Viscum) ela e alta (em parte > 3:1), para os ulti- 
mos (por exemplo, Cuscuta) e baixa (cerca de 1:17). 

Finalmente, devido a inexistencia de um transporte floe- 
matico para calcio (e outros elementos imoveis), esses elemen¬ 
tos sao armazenados continuamente nos orgaos de transpira^ao, 
principalmente nas folhas (ao contrario do K + e fosfato, por 
exemplo), e antes da queda foliar nao sao mais reconduzidos 
aos outros orgaos (por exemplo, ao caule). A armazenagem per- 
manente e irreversivel de calcio e outros elementos nao mobi- 
lizados pelo floema e presumivelmente o motivo pelo qual as 
chamadas “perenifolias” devem renovar a sua folhagem de vez 
em quando. Desse modo, as aciculas de pinheiro ( Pinus) per- 
manecem por 2-3 anos, as do abeto (Picea) em altitudes baixas 
(< 300 m) por 5-7 anos e em altitudes elevadas (1.600-2.000 m) 
por 11-12 anos, as da arvore de Natal (Abies) por 5-7, as do pi- 
nheiro-anao-da-montanha por 6-8 anos. As folhas do louro nao 
permanecem por mais de 6 anos; as da hera ou as do azevinho 
raramente duram mais de 2 anos. 

Se plantas crescendo em um ambiente rico em Ca forem trans- 
feridas para outro sem esse elemento, as folhas existentes original- 
mente mostram excesso de Ca, ao passo que as novas (crescendo 
num periodo equivalente) evidenciam sintomas de carencia de Ca. 


5.3 Redoes hfdricas 


A agua (ver 1.1) nao e apenas o solvente universal das 
celulas vivas. Ela serve tambem como substrato no me- 
tabolismo, doando eletrons e ions hidrogenio para a fo- 
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tossintese, por exemplo. Como componente principal da 
celula viva, a agua tem tambem fun<;ao estrutural, e as 
plantas em crescimento garantem grande parte do seu 
aumento em volume por conta dela (“agua de cresci¬ 
mento”). Ja que as plantas precisam absorver C0 2 em 
forma gasosa para a fotossintese (ver 5.5) e na evolu^ao 
nao foi encontrado qualquer revestimento superficial 
permeavel ao C0 2 e impermeavel a agua, elas perdem 
agua permanentemente por evapora^ao (transpira^ao) 
(ver 5.3.4.1) (“agua de transpira^ao”); para que nao 
ocorra perda da turgescencia, precisa haver suprimen- 
to de agua. Nas plantas terrestres, a evapora^ao da agua 
serve adicionalmente para um certo resfriamento do 
organismo. Contudo, essa fun^ao nao e vital, pois mui- 
tas plantas de regioes quentes e aridas - as chamadas 
plantas CAM, ver 5.5.9 - mantem seus estomatos fe- 
chados durante o dia, o que provoca forte restri^ao da 
transpira^ao. Sob temperaturas elevadas, as plantas em 
regra reduzem sua transpira^ao. Como a absor^ao de 
agua em geral e efetuada por aqueles orgaos que tam¬ 
bem realizam a absor^ao de substancias minerals, e ha 
rela^ao energetica entre esses dois processos, o estudo 
das relates hidricas associa-se a discussao das relates 
nutricionais minerals. No centro das reflexoes estao as 
plantas superiores terrestres (samambaias e esperma- 
tofitas). Para essas plantas, o comportamento hidrico 
controlado tem significado especial, pois elas vivem em 
ambientes caracterizados pela regularidade na escassez 
de agua (solos relativamente secos, ar seco). 

Uma vez que as plantas nao conseguem transportar 
agua ativamente (ver 5.1.4.2), a agua se desloca, tanto em 
dimensoes celulares quanto em dimensoes macroscopi- 
cas, sempre passivamente ao longo do seu gradiente de 
potencial quimico. Portanto, esse deslocamento proces- 
sa-se do local com potencial hidrico positivo para o local 
com potencial hidrico negativo (Equates 5-10 e 5-15), 
reduzindo sua entalpia livre. Logo, esse processo e exer- 
gonico e evolui espontaneamente. 

A trajetoria continua da agua desde o solo (passan- 
do pelas raizes, pelos tecidos condutores do xilema e por 
outros tecidos e chegando finalmente aos locals onde e 
perdida) e os processos da propria perda de agua podem 
ser compreendidos energeticamente pelo conceito de 
potencial hidrico; todavia, as formas motrizes e os meca- 
nismos de transporte nos diferentes setores do percurso 
apresentam detalhes que os distinguem, exigindo uma 
observa^ao mais acurada. Por razoes de clareza, os se¬ 
tores sao subdivididos em absor^ao de agua, perda de 
agua e condu^ao de agua. Em primeiro lugar, sao trata- 
dos basicamente os mecanismos de transporte e as rela¬ 
tes hidricas celulares. 


5.3.1 Mecanismos de transporte 


O movimento da agua baseia-se em dois mecanismos es- 
senciais: difusao e fluxo de massa. 

5.3.1.1 Difusao 

Por difusao entende-se a mistura passiva de particulas 
por agita^ao termica aleatoria. Por meio da difusao (con- 
siderando muitas particulas), estabelece-se entao um flu- 
xo liquido de uma substancia em determinada dire^ao, 
quando o potencial quimico dessa substancia apresenta 
uma diferen^a no espa^o de difusao. Durante uma fase de 
mistura (por exemplo, em um solvente com as substancias 
nele dissolvidas), todos os componentes (para os quais ha 
um gradiente de potencial quimico, incluindo, portanto, o 
solvente) mostram um fluxo liquido, ate que as diferen^as 
de potencial quimico sejam equilibradas (ver 5.1.4). Na 
maioria dos casos, a diferen^a de potencial quimico que 
impulsiona um processo de difusao parte de um gradiente 
de concentra^ao da substancia. 

O fluxo (“velocidade de difusao”, J t ) e a quantidade de 
uma substancia i em difusao, por unidade de superficie e 
intervalo de tempo. A dependencia do fluxo em rela^ao 
ao gradiente de concentra^ao de i, ao longo do trajeto x 
(Ac/Ax) perpendicular a superficie transversal, e descrita 
pela primeira lei da difusao de Fick: 

Ji = -Di ^2- (Equa^ao 5-30) 

Ax 

e pode ser expressa em mol m~ 2 s -1 , por exemplo. Portan¬ 
to, a velocidade de difusao e diretamente proporcional ao 
gradiente de concentra^ao da substancia em difusao. O 
fator de proporcionalidade D e denominado coeficiente 
de difusao (nf 2 s" 1 ). Em condi^oes isotermicas e isoba- 
ricas, D e especifico da substancia e, alem disso, depende 
do meio de difusao. Os gases como C0 2 e 0 2 , por exem¬ 
plo, difundem-se no ar aproximadamente 10 5 vezes mais 
rapido do que na agua (C0 2 no ar: 1 cm s" 1 ; na agua: 10” 5 
cm s -1 ). O sinal menos na equa^ao indica que ocorre um 
fluxo positivo da substancia na dire^ao de um gradiente de 
concentra^ao decrescente (da concentra^ao mais alta da 
substancia para a mais baixa). 

Uma vez que a velocidade dos movimentos molecula- 
res aumenta com a eleva^ao da temperatura, a velocidade 
de difusao da temperatura e proporcional (e no ponto zero 
absoluto, 0 K, zero). 

A segunda lei de Fick estabelece a rela^ao entre o 
trajeto (x) percorrido por uma substancia em difusao e o 
tempo decorrido (t): 


X = k yft. 


(Equa^ao 5-31) 
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Logo, o trajeto percorrido por difusao e proporcional a 
raiz quadrada do tempo. O fator de proporcionalidade k 
tem a dimensao m s - 2 . Portanto, a difusao e apenas um 
mecanismo de transporte efetivo em trajetos muito peque- 
nos e nao interessa para a superagao de distancias maiores. 

Isso e evidenciado por alguns numeros: na agua, o corante fluo- 
resceina (em determinada temperatura e determinada queda de 
concentragao) difunde-se 87 jxm em um segundo, aproximada- 
mente 675 jim em um minuto, cerca de 5 mm em uma hora e 
apenas aproximadamente 50 cm em um ano. Nas dimensoes das 
celulas vegetais, portanto, a difusao e bastante efetiva. Contudo, 
em gradientes de concentragao reinantes e condigoes especiais, 
uma molecula de agucar, por exemplo, formada na folha de uma 
copa a 30 metros de altura, apenas por difusao jamais chegara 
as raizes durante a vida da arvore; tambem so por difusao, um 
nutriente absorvido pela raiz nunca atingira a folha. 

Como mecanismo do movimento da agua, a difusao e 
significativa: 

• em parte, para o transporte de agua entre a solugao do 
solo e o apoplasto; 

• para o transporte de agua entre o apoplasto e o sim- 
plasto; 

• para o transporte de agua atraves de membranas ce- 
lulares; 

• para a passagem da agua do apoplasto para o espago 
intercelular das folhas, por exemplo; e 

• para a passagem das moleculas de agua do espago in¬ 
tercelular para a atmosfera. 

A rapida difusao da agua atraves de membranas celulares 
durante muito tempo nao foi compreendida. Hoje se sabe 
que a baixa resistencia a difusao de membranas celula¬ 
res em relagao a agua (a agua difunde-se atraves de uma 
membrana celular quase tao bem como atraves de uma 
camada de agua de espessura igual) e atribuida ao fato de 
as moleculas de agua difundirem-se por “lacunas” na bi- 
camada lipidica fluida; elas difundem-se tambem por pro- 
teinas-canal especificas para agua, as aquaporinas, embe- 
bidas nas membranas celulares (Figura 5-23). Por meio da 
regulagao da quantidade de aquaporinas e mediante mo- 
dificagoes reversiveis da proteina, a permeabilidade a agua 
das membranas adapta-se as necessidades. Em condigoes 
de crescimento normais, a proteina fosforila; em estresse 
por seca, a proteina e desfosforilada e inativada. Em inun¬ 
dagao, um residuo de histidina conservado e protonado, 
fechando o poro fosforilado. 

5.3.1.2 Fluxodemassa 

A difusao nao interessa para o transporte de agua de 
longa distancia. Aqui aparecem os fluxos de massa da 
agua, os quais sao caracteristicos: 


Difusao livre Mediagao da aquaporina 



o / —* 

Condigoes Inundagao Estresse por seca 

normais 


Figura 5-23 Difusao de moleculas de agua atraves de biomembra- 
nas ou, melhor exprimindo, atraves de poros (seletivos a agua) da 
proteina transmembrana, a aquaporina. A aquaporina e ativada por 
fosforilagao reversivel. Em inundagao, o poro e fechado por proto- 
nagao de um resto de histidina conservado. Em situagao de seca, o 
poro e desfosforilado e, com isso, fechado. (Segundo Tornroth-Hor- 
sefield et al., 2006 , modificado.) 


• para o transporte de agua nos vasos; 

• para o transporte de agua no solo; 

• eventualmente para o transporte no apoplasto, por 
exemplo, na folha e na raiz; e 

• tambem para o transporte no floema (ver 5.8.3). 

Enquanto as diferengas no potencial de concentragao sao 
decisivas como forga motriz da difusao, o fluxo de massa 
e impulsionado principalmente pelas diferengas no poten¬ 
cial de pressao entre dois sitios (ver 5.3.5 e 5.8.3). Dentro 
do potencial quimico (ou, melhor exprimindo, do poten¬ 
cial hidrico), os diferentes potenciais parciais fornecem, 
portanto, contributes distintas a forga motriz para o 
transporte de agua por difusao ou fluxo de massa. 

A dependencia do fluxo de massa em relagao a uma 
diferenga no potencial de pressao e expressa pela lei de 
Hagen-Poiseuille, que vale estritamente para capilares 
ideais: 


AV _ 71 r 4 Ap 
At 8 r) Ax 


(Equagao 5-32) 


Logo, para um raio r constante do capilar e para um li- 
quido com viscosidade q constante, o fluxo volumetrico 
AV/At (indicado em m 3 s" 1 , por exemplo) e diretamente 
proporcional a diferenga de pressao adjacente Ap/Ax; 
por outro lado, para determinadas Ap/Ax e q, ele depen- 
de muito do raio do capilar: com a duplicagao do raio, 
o fluxo volumetrico no tempo aumenta segundo o fator 
2 4 = 16! O sinal negativo e necessario, pois resulta um 
fluxo positivo na diregao de uma pressao hidrostatica 
decrescente (Ap/Ax < 0). 
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Observe: p e identico ao potencial de pressao da equa^ao do 
potencial hidrico (Equa^ao 5-15); contudo, Ft (pi), na Equa^ao 
5-32, provem da geometria do capilar com se^ao transversal cir¬ 
cular e nao deve ser confundido com a pressao osmotica II na 
equa^ao do potencial hidrico. 

5.3.2 Redoes hfdricas celulares 


5.3.2.1 Osmose 

A entrada ou saida de agua atraves da celula acontece 
principalmente numa rota osmotica e o mecanismo de 
transporte e a difusao. Por osmose, entende-se a difusao 
de particulas atraves de uma membrana com permeabili- 
dade seletiva, como e uma membrana biologica (ver 2.2.5). 
Para o solvente (agua), essa membrana tern boa permeabi- 
lidade, mas para os materiais nele dissolvidos (em situaqao 
ideal) ela e impermeavel ou apresenta permeabilidade bai- 
xa. Se uma membrana com permeabilidade seletiva sepa- 
rar dois liquidos com concentrates diferentes de particu¬ 
las dissolvidas, nos dois lados da membrana estabelece-se 
consequentemente uma diferenqa de potencial hidrico 
(AM*, e mais negativo no lado da concentraqao de par¬ 
ticulas mais alta). As moleculas de agua difundem-se ao 
longo do seu gradiente de concentraqao, da soluqao dilui- 
da para a menos diluida, como pode ser demonstrado ex- 
perimentalmente com o emprego de um osmometro (ce¬ 
lula de Pfeffer, Figura 5-24). Com isso, aumenta o volume 
da soluqao concentrada (sob diluiqao) e estabelece-se uma 



Figura 5-24 Esquema de um osmometro (celula de Pfeffer). 


pressao hidrostatica. A absorqao de agua no comparti- 
mento com potencial hidrico mais negativo se processa 
ate que a pressao hidrostatica causada pelo afluxo de agua 
tenha compensado a diferenqa de potencial hidrico dos 
dois compartimentos (A^F = 0). 

A celula viva e um osmometro desse tipo. As mem- 
branas com permeabilidade seletiva sao a plasmalema e 
o tonoplasto (pois as substancias osmoticas acumulam-se 
predominantemente no suco celular). Com disponibilida- 
de suficiente de agua, a celula alcanqa osmosticamente a 
absorqao maxima ate que A'F = 0. Uma vez que as pa- 
redes celulares pouco elasticas impoem limites estreitos a 
um aumento de volume, em consequencia de um afluxo 
osmotico de agua, a pressao hidrostatica - tambem deno- 
minada turgor ou pressao de turgor - estabelece-se rapido 
em uma celula. Uma contribuiqao adicional ao potencial 
de pressao e fornecida a um sistema de tecidos por celulas 
vizinhas turgescentes, que se opoem a expansao das celu¬ 
las que estao absorvendo agua. 

Como os potenciais de gravitaqao podem ser des- 
prezados em nivel celular, o potencial hidrico M* de uma 
celula (ou de um tecido) em forma da Equaqao 5-15 (ver 
5.1.4.2) pode ser representado como: 

''P = p - II (p = pressao hidrostatica, turgor; 

-n = potencial osmotico. 

Neste caso, M/ 1 de uma celula (de um tecido) oscila nos 
limites X V = 0 (quando p = 11) e x \ f = -II (quando p = 
0). O potencial hidrico tern valor nulo quando o tur¬ 
gor celular compensa integralmente o potencial osmo¬ 
tico (turgescencia completa); na falta de turgor (p = 0, 
estado de murcha), a celula (o tecido) desenvolve um 
potencial hidrico negativo maximo, cuja quantidade e 
determinada por II, portanto a concentraqao que repre- 
senta a soma de todas as substancias osmoticas na celula 
(no tecido). As relaqoes entre '\P, p, II e o volume celular 
sao evidentes na Figura 5-25. 

Alem de compostos organicos como a^ucares e acidos organicos, 
os sais inorganicos funcionam como substancias osmoticas ce¬ 
lulares. Esses sais sao acumulados no citoplasma, porem predo¬ 
minantemente no vacuolo (portanto, no suco celular) (ver 5.2.3). 
Quantitativamente, as substancias osmoticas especialmente signi- 
ficativas sao o K + e seus ions antagonicos (Cl”e/ou acidos organi¬ 
cos como o malato). Na maioria das vezes, a concentra^ao global 
em substancias osmoticas no suco celular corresponde a 0,2-0,8 
M. Em determinadas celulas (por exemplo, celulas-guarda, ver 
7.3.2.5), ela pode estar submetida a altera^oes intensas e rever- 
siveis. O potencial osmotico pode ser muito diferente nao ape- 
nas entre as especies, mas tambem nos orgaos e tecidos de uma 
planta. Nas celulas do parenquima cortical da raiz, os valores de 
potencial osmotico situam-se entre -0,5 e -1,5 MPa; nas partes 
aereas, geralmente sao mais negativos com a distancia da raiz; nas 
celulas de tecidos foliares, eles sao de -3 ate -4 MPa. As plantas 
que suportam sem danos grandes oscila^oes do potencial osmo¬ 
tico sao denominadas euri-hidricas. As especies esteno-hidricas 
toleram apenas uma pequena amplitude osmotica (Figura 5-26). 
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Figura 5-25 Mudanga das grandezas dos estados, pela entrada e 
saida de agua de uma celula por via osmotica. 


No ambiente natural de uma planta, raramente a maioria 
das celulas e dos tecidos alcanga o ponto de turgescencia com- 
pleta (p = II, = 0), mas possui um potencial hidrico negativo 
mais ou menos intenso. 

O potencial osmotico de uma celula pode ser determinado 
por procedimentos distintos: 


Plantas aquaticas 
Geofitos 

Plantas de pradaria 
Plantas cultivadas 
Ervas daninhas 
Ervas de florestas umidas 

Ervas de florestas secas 
Arvores caducifolias, arbustos 

Arvores com aciculas 
Plantas lenhosas mediterraneas 
Arbustos anoes 
Plantas de estepe 
Plantas de deserto 

Suculentas 

Halofitos —T Plant as de man S ue 

L Plantas de marismas 

- 1 - 1 - 1 - 1 - 1 - 1 

0 -1 -2 -3 -4 -5 -6 

Potencial osmotico (MPa) 


Figura 5-26 Faixa de oscilagao do potencial osmotico de sucos fo- 
liares de tipos de plantas ecologicamente distintas. As amplitudes 
informadas resultam da diferenga entre o valor mais baixo e o mais 
alto, encontrado para as especies que pertencem aos respectivos 
grupos ecologicos. (Segundo H. Walter.) 


Plasmolise. Por plasmolise entende-se a retragao do pro- 
toplasto, em relagao a parede celular, de uma celula em 
meio hipertonico (meio em que ^ M < M = Meio, C = 
Celula). Sob essas condigoes, a celula perde agua ate que 
\P M = (pela saida de agua, reduz-se primeiramente o 
potencial de pressao - o turgor - e finalmente sobe II de- 
vido a continuidade da perda de agua; nesse processo, 
torna-se mais negativo, ate ser atingido o valor de ^P M ). 
Em meio hipotonico (^ M > M*-), o fenomeno da plas¬ 
molise muda novamente: e a chamdada desplasmolise. 
Em meio hipertonico, com o passar do tempo tambem 
e provocada a desplasmolise, pois se estabelece um lento 
equilibrio da concentragao das substancias osmoticas ex- 
tracelulares por difusao atraves das membranas celulares e 
as celulas ajustam as concentragoes das substancias osmo¬ 
ticas endogenas. 

Se uma celula (ou celulas de um tecido) for colocada 
em solugoes com concentragoes diferentes em substancias 
osmoticas e for verificada a solugao ( = isotonica) na qual 
realiza-se a plasmolise-limite ( = estado em que, devido a 
saida de agua da celula, o protoplasto comega a separar-se 
da parede celular) e, portanto, o turgor alcanga o valor 
zero (p = 0), entao 

^P c = -II C = (Equagao 5-33) 

Porem, e igual a -II M , pois uma solugao em equilibrio 
com o seu entorno nao apresenta qualquer pressao hidros- 
tatica, e, com isso, II M = II C . 

Crioscopia. Outro metodo para determinar o poten¬ 
cial osmotico de sucos celulares e a crioscopia (do grego, 
kryos= frio), a medigao do abaixamento do ponto de con- 
gelamento. 

O emprego desse metodo permite que o ponto de 
congelamento de um solvente seja abaixado mediante su- 
plemento de substancias soluveis. Com isso, o abaixamen¬ 
to do ponto de congelamento se correlaciona linearmente 
com a concentragao da substancia adicionada, da qual a 
concentragao pode ser derivada. 

Metodo da compensagao. Pelo metodo da compensa- 
gao, segmentos de tecido de peso conhecido sao equili- 
brados em meios (por exemplo, solugoes de sacarose) 
com diferentes potenciais hidricos e, apos, pesados nova¬ 
mente (Figura 5-27). 

Em meio hipertonico (\P M < ' V P G ), o tecido perdera agua; em 
meio hipotonico (M/^ > o tecido absorvera agua. A partir 
de uma representagao grafica das mudangas de peso em relagao 
ao ' V P M , por interpolagao pode ser verificado o ponto exato em 
que nao teria ocorrido qualquer mudanga de peso dos segmentos 
de tecido (\P M = ^ G ). Porem, ' V P M e igual a -II M (ver acima) e, 
por isso, tambem ' V P G = -II M . Portanto, o potencial hidrico ^ G 
de um tecido e igual ao potencial osmotico -II M da solugao na 
qual nao se produz qualquer fluxo liquido de agua no tecido (e, 
com isso, nenhuma diferenga de peso). 
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Figura 5-27 Metodo da compensagao, para determinagao do 
potencial hidrico de segmentos de tecido pela verificagao das 
mudangas de peso apos a inclusao em solugoes de substancias 
osmoticas impermeaveis com potenciais osmoticos (potenciais 
hidricos) distintos. (Segundo E. Weiler.) 


5.3.2.2 Efeitos matriciais 

Alem do movimento osmotico de moleculas de agua entre 
regioes com concentragao distinta em materias dissolvi- 
das, no protoplasto e especialmente nas paredes celulares 
os efeitos matriciais exercem um papel nas relagoes hi- 
dricas. Esses processos meramente fisicos sao designados 
globalmente como intumescimento. Trata-se, por um 
lado, da formagao de capas de hidratagao em volta de ma- 
cromoleculas polares, como polissacarideos e proteinas, e, 
por outro lado, de efeitos capilares, como depositos capi- 
lares de agua entre as microfibrilas e os espagos intermice- 
lares da parede celular. Nos dois casos, as consequencias 
sobre o potencial hidrico podem ser percebidas a partir 
da formagao de pressoes hidrostaticas localizadas muito 
negativas em peliculas de agua delgadas (poucas camadas 
moleculares de espessura) e fortemente encurvadas. A 
causa e a elevada tensao superficial da agua (y — 7,28 • 10” 8 
MPa m). A relagao entre o potencial de pressao p da equa¬ 
gao do potencial hidrico (Equagoes 5-14, 5-15) e a tensao 
superficial y e: 

p = -2 y r _1 (Equagao 5-34) 

com r = raio da curvatura do menisco. 

Se o r for muito pequeno, a pressao hidrostatica local e 
muito negativa e o correspondente potencial hidrico e for¬ 
temente negativo. Isso acontece, por exemplo, quando as 
paredes celulares e o protoplasto dessecam (em sementes 
secas e talos de liquens secos), mas tambem exerce um 
papel em paredes celulares de raizes em solos secos e em 
folhas transpirantes, alem de condicionar o potencial hi¬ 
drico fortemente negativo de solos secos. Por outro lado, 
as estruturas hidratadas em meio aquoso (por exemplo, 
proteinas em solugao aquosa, polissacarideos estruturais 
em paredes celulares saturadas de agua) contribuem mui- 


p = 

— 27 r 1 

•A 


®^<§> <§> 

• /# m 


W • •/ 
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r muito pequeno 

r grande 

Pressao hidrostatica 

Pressao hidrostatica 

fortemente negativa 

fracamente negativa 


Figura 5-28 Desenvolvimento da pressao hidrostatica localizada 
fortemente negativa em delgadas peliculas de agua com curvatura 
acentuada (a esquerda; por exemplo, capas de hidratagao em torno 
de filamentos da parede celular, coloides do solo, proteinas). Sob 
saturagao completa de agua (a direita), os efeitos sao muito peque- 
nos, por causa dos raios grandes. Por isso, por exemplo, as protei¬ 
nas no plasma contribuem muito pouco para o potencial hidrico da 
celula. (Segundo E. Weiler.) 


to pouco para o potencial hidrico global, pois r e relativa- 
mente grande (Figura 5-28). 

Em sistemas nos quais os efeitos matriciais determi- 
nam o potencial hidrico (por exemplo, em sementes secas 
e paredes celulares, mas tambem em solo), comprovou-se 
ser dificil a determinagao separada de p e -II e, portan- 
to, ambos sao considerados juntos e identificados como 
potencial matricial (t, tambem denominado potencial 
hidrico matricial). Porem, deve ser observado que nao ha 
participagao de novas forgas na realizagao do potencial 
matricial, a nao ser exclusivamente aquelas ja abrangidas 
pela equagao do potencial quimico (Equagao 5-10). Por 
isso, nao e admissivel adicionar o termo t a equagao geral 
do potencial hidrico. 

Com os conhecimentos adquiridos nas segoes 5.3.1 
e 5.3.2, e possivel entao compreender melhor as relagoes 
hidricas do organismo vegetal como um todo. 

5.3.3 Abso^ao de agua pelas plantas 


As talofitas, que nao desenvolveram ainda qualquer pro- 
tegao a transpiragao, podem absorver agua do substrato 
umido; pela superficie, e possivel tambem a absorgao di- 
reta da agua da chuva ou do orvalho. Por isso, a osmose 
em estado hidratado e os potenciais matriciais em talos 
dessecados podem desempenhar um papel consideravel. 
Certas algas, liquens e alguns musgos em dessecamento 
desenvolvem potenciais hidricos tao fortemente negativos 
(< -100 MPa) que, nessas circunstancias, podem absor¬ 
ver mesmo vapor de agua do ar umido, para alcangar uma 
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fotossintese liquida positiva sem fornecimento de agua 
liquida. O intumescimento tambem e responsavel pela ab- 
sor^ao de agua por sementes secas. 

As plantas aquaticas submersas, que nao possuem 
cuticula ou cuja cuticula e bastante permeavel, absorvem 
agua por toda a sua superficie (osmoticamente). Em al- 
gumas plantas terrestres, nas partes aereas sao formados 
determinados locais de passagem para agua, como os pon- 
tos de inser^ao de tricomas umedeciveis, a base do lado 
interno de pares de aciculas (por exemplo, de Pinus) ou 
tambem tricomas escamiformes especiais (por exemplo, 
em bromeliaceas epifiticas, ver 10.2, Figura 4-73). Esses 
locais de passagem nao sao cutinizados ou o sao apenas 
fracamente e absorvem agua essencialmente por capila- 
ridade. Em geral durante a seca, eles sao preservados da 
intensa perda de agua por meio de mudan^a de situa^ao. 
As raizes aereas de alguns epifitos (por exemplo, orquideas 
do genero Dendrobium) apresentam um tecido absorvente 
de agua, o velame (ver 4.3.3.3, Figura 4-71), o qual retem 
agua por capilaridade. A partir desse reservatorio de agua, 
processa-se osmoticamente o ingresso de agua na raiz. 

As plantas superiores terrestres (samambaias, esperma- 
tofitas), no entanto, absorvem agua (com exce^ao das es- 
pecializa^oes na parte aerea acima citadas) principalmente 
pelas raizes, pois a cuticula ou os tecidos suberosos da parte 
aerea opoem-se fortemente a difusao da agua. Como conse- 
quencia, a absor^ao de agua pelos orgaos aereos, mesmo o 
umedecimento pelo orvalho ou chuva, nao tern um papel re- 
levante. Devido a sua tensao superficial elevada, a agua nao 
penetra tambem na parte aerea pelos estomatos abertos; pre- 
sumivelmente, o mesmo vale para as lenticelas (Figura 3-17). 

O processo da absor^ao de agua pelas raizes pode ser 
dividido em varios segmentos: 

• a absor^ao de agua do apoplasto para a celula; 

• o fornecimento suplementar de agua retirada da so- 
lu$ao do solo para o apoplasto; e 

• o transporte de agua no interior da raiz ate os elemen- 
tos condutores do xilema. 

A absor^ao de agua do solo pelas raizes so e possivel quan¬ 
to existe uma correspondente queda de potencial hidrico 
(A^). O potencial hidrico do solo e determinado osmoti¬ 
camente apenas em parte (pequena), porque a solu^ao do 
solo e bastante diluida (os valores tipicos de ' V E sao de -0,02 
MPa, mas em solos salgados chegam a < -0,2 MPa): depen- 
dendo da umidade do solo, em grande parte ele aceita po¬ 
tencial de pressao (potencial de matriz) fortemente oscilante 
(realiza^ao, ver Equa^ao 5-34). Em solos saturados de agua 
apos uma chuva ou em camadas profundas do solo junto ao 
len^ol freatico, ele fica proximo de zero e, assim: M* ~ 0. 

Parte da chuva permanece no solo como ‘agua retida” por ad- 
sor^ao e tambem por capilaridade; parte desce como “agua gra- 


vitacional” ate o len^ol freatico. Em geral, o que fica a disposi^ao 
do sistema de raizes e apenas uma parte mais ou menos grande 
da agua retida. A capacidade de reten^ao de agua pelo solo (g 
de H 2 0 por 100 ml de volume de solo) denomina-se capacida¬ 
de de campo. Ela sobe com o conteudo crescente em particulas 
finas e material organico no solo e, assim, aumenta a partir da 
areia, passando pela argila ate o solo humoso. Quanto mais fi¬ 
nas e porosas forem as particulas do solo, tanto mais fortemen¬ 
te negativos (ver Equa^ao 5-34) serao os potenciais hidricos no 
dessecamento. 

O potencial hidrico do solo torna-se mais negativo a me- 
dida que o seu conteudo de agua decresce. Podem ser atin- 
gidos valores ate menores do que -2 MPa. Conforme ja 
referido, os potenciais hidricos da raiz podem ser determi¬ 
nados essencialmente por meio dos potenciais osmoticos 
do suco celular. Em determinados limites, por mudan^a 
da concentra^ao em substancias osmoticas, eles podem 
ser adaptados as necessidades; dependendo tambem da 
especie, eles oscilam consideravelmente. Desse modo, 
constataram-se nas raizes de Phaseolus potenciais osmoti¬ 
cos entre -0,2 e -0,35 MPa, em Pelargonium -0,5 MPa, em 
halofitos < -2 MPa e em plantas de deserto ate valores < 
-10 MPa. Esses valores sao suficientes para retirar grande 
parte da agua retida nos respectivos solos. 

A absor^ao de agua pelas raizes pode ser caracterizada 
pela seguinte formula: 

W/- _ ^raiz — ^solo 

Xr (Equa^ao 5-35) 

Logo, a quantidade de agua W a absorvida pelo sistema de 
raizes por unidade de tempo e diretamente proporcional 
a superficie de raizes capacitada para a absor^ao de agua 
(essencialmente, as superficies dos tricomas das raizes) e 
a diferen^a de potencial hidrico entre raiz e solo e inver- 
samente proporcional a soma de todas das resistencias a 
transpira^ao (2r) para a agua no solo e na transi^ao do 
solo para a planta. 

A superficie dos tricomas das raizes adequada para a absor^ao 
de agua e frequentemente grande. Assim, para raizes de uma 
unica planta de centeio, em um volume de solo de 56 litros, foi 
verificado um numero total de 1,43 • 10 10 em tricomas vivos de 
raizes. Esse valor representa uma superficie de 400 m 2 e, com 
isso, ultrapassa em mais de 10 vezes a superficie global de conta- 
to - relevante para a transpira^ao - de celulas do mesofilo com 
os espa^os intercelulares (ver 5.3.4.1). 

As zonas dos tricomas das raizes sao, com isso, os sitios pre- 
dominantes da absor^ao de agua e de ions. Contudo, nas 
plantas com ectomicorrizas (ver 8.2.3) os tricomas inexis- 
tem. Nesse caso, o fungo da simbiose micorrizica assume as 
tarefas dos tricomas das raizes. Os tricomas das raizes esta- 
belecem um contato muito estreito com o solo (Figura 5-18). 
A partir do apoplasto, que esta em equilibrio com a solu^ao 
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do solo, a agua penetra osmoticamente nos tricomas da raiz. 
A agua assim retirada do apoplasto provoca uma queda da 
pressao hidrostatica. O gradiente de pressao que se forma 
na solu^ao do solo fornece agua ao apoplasto pelo fluxo de 
massa (fluxo capilar). A retirada de agua do solo na zona dos 
tricomas das raizes reduz a pressao hidrostatica e, com isso, 
o potencial hidrico do solo da zona dos tricomas das raizes, 
em compara^ao com as zonas vizinhas mais profundas (nao 
alcan^adas pelas raizes). A agua se desloca mediante fluxo de 
massa ao longo do gradiente de pressao. 

Certamente, essa capacidade condutora do solo difere bastante 
de acordo com o tipo de solo; em solos com poros pequenos (por 
exemplo, argila), o movimento da agua e muito lento e realiza-se 
por trajetos muito curtos (no maximo, alguns cm). As plantas 
superam essa dificuldade crescendo as raizes em busca da agua. 
Com isso, partes do sistema de raizes podem morrer, enquanto 
outras crescem intensamente em regioes do solo ricas em agua, 
de modo que o sistema de raizes total pode exibir crescimento 
fortemente assimetrico. Em gradientes de potencial hidrico cor- 
respondentes, as raizes podem tambem liberar agua para o solo. 
Por isso, as raizes podem estabelecer um transporte de agua das 
camadas mais umidas do solo, em geral as mais profundas, para 
as mais secas, em geral as mais superficiais (em ingles, hydraulic 
lift = “ascensao hidraulica”; Figura 12-25). 

A redu^ao acentuada da absor^ao de agua em temperatura 
mais baixas (em algumas plantas, ja alguns graus acima de 0°C), 
alem do aumento da resistencia ao transporte no solo e da di- 
minui^ao a permeabilidade a agua da plasmalema, e atribuida 
principalmente a redu^ao do crescimento das raizes. Em tempe- 
raturas < -1°C, a agua retida no solo congela, impossibilitando 
qualquer absor^ao de agua (seca por congelamento). 

Se o solo secar muito, tornando a absor^ao de agua pelo 
sistema de raizes inexistente ou insuficiente, ou se devido 
a inversao das diferen^as de potencial hidrico a agua for 
perdida para o solo, resulta a murcha da planta, que a par- 
tir de um determinado potencial hidrico do solo torna-se 
irreversivel (“ponto de murcha permanente”). As plantas 
herbaceas adaptadas a umidade alcan^am esse estado em 
potencial hidrico do solo de aproximadamente -0,7 ate 
-0,8 MPa; a maioria das plantas de lavoura, em -1 ate -2 
MPa; plantas de biotopos moderadamente secos e diferen- 
tes plantas lenhosas, em aproximadamente -2 ate -3 MPa. 
Na pratica agricola, e admitido um ponto de murcha per¬ 
manente do solo em -1,5 MPa. 

Na raiz, a agua difunde-se predominantemente por via 
simplastica ao longo de um gradiente de potencial osmoti- 
co - que se torna mais negativo em dire^ao a endoderme. 
Como no parenquima cortical da raiz ate a barreira da es- 
tria de Caspary a agua do apoplasto pode penetrar na celu- 
la igualmente por osmose, um novo suprimento no proto- 
plasto tambem deve ocorrer por um fluxo de passa a partir 
da periferia da raiz. A agua chega ao cilindro central da raiz 
por rota osmotica, especialmente em planta com bom su¬ 


primento hidrico e transpira^ao baixa ou inexistente (por 
exemplo, a noite). A libera^ao de ions, da endoderme e do 
parenquima vascular ao apoplasto do cilindro central, pro¬ 
voca no cilindro central uma queda do potencial hidrico, 
causando a passagem da agua das celulas para o apoplasto. 

Nessas condi^oes - bom fornecimento de agua e 
transpira^ao baixa - pode se estabelecer no xilema das 
raizes uma pressao hidrostatica positiva, a pressao de 
raiz. Portanto, uma segunda fun^ao essencial da endo¬ 
derme, alem da fun^ao de barreira a difusao dos compo- 
nentes dissolvidos da solu^ao do solo em dire^ao ao ci¬ 
lindro central, consiste na “veda^ao” do cilindro central, 
de modo que se forma uma pressao de raiz. Essa pressao 
pode ser determinada pela instala^ao de um manometro 
sobre um segmento de caule (o caule e cortado logo acima 
da raiz); comumente, ela e de < 0,1 MPa, mas na betula 
pode ser superior a 0,2 MPa e no tomateiro pode chegar a 
mais de 0,6 MPa. 

Por isso, em determinadas condi^oes (ver acima), a 
pressao de raiz pode representar uma contribui^ao para 
impulsionar o transporte de agua a distancias longas. 

Em piores condi^oes de suprimento hidrico ou de 
transpira^ao mais elevada (ver 5.3.4), no entanto, e reti¬ 
rada continuamente tanta agua do xilema que nao se for¬ 
ma nele qualquer pressao hidrostatica positiva; tambem, 
no ambito da raiz uma pressao hidrostatica negativa (e 
um potencial hidrico negativo correspondente) domina. 
Esse potencial hidrico negativo pode provocar uma re¬ 
tirada de agua do protoplasto de celulas da endoderme 
e do parenquima xilematico, cujo potencial osmotico 
(e, com isso, seu potencial hidrico) torna-se, por isso, 
mais negativo: mais agua se difunde por via simplasti¬ 
ca a partir da periferia da raiz ou aflui do apoplasto do 
parenquima cortical da raiz. Nessa situa^ao fisiologica, 
a estria de Caspary tern igualmente grande importancia 
como barreira, pois impede uma “suc$ao” descontrolada 
de solu^ao do solo. 

5.3.4 Perda de agua pelas plantas 


A planta perde, como vapor de agua, grande parte da 
agua absorvida (“agua de transpira^ao”, transpira^ao, ver 
5.3.4. 1); como “agua de crescimento”, uma por^ao e des- 
tinada ao aumento de volume da planta em crescimento. 
Em casos especiais, a agua tambem e liberada sob forma 
liquida (guta^ao, ver 5.3.4.2). 

Em plantas herbaceas de crescimento rapido, a agua 
de crescimento pode corresponder a uma parte considera- 
vel do balan^o hidrico global (no milho, por exemplo, re- 
presenta 10-20% da agua transpirada). A transpira^ao via 
estomatos representa a for^a motriz essencial para o trans¬ 
porte de agua no xilema. Com estomatos fechados (por 
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exemplo, a noite) ou quando a transpiragao e reduzida em 
consequencia da umidade relativa do ar alta, e mantido, 
contudo, um fluxo de agua no xilema. Isso se realiza (ou e 
mantido) por meio: 

• do estabelecimento da pressao de raiz (ver 5.3.3); 

• dos potenciais osmoticos fortemente negativos dos 
orgaos perifericos metabolicamente ativos, especial- 
mente das folhas fotossinteticamente ativas, as quais 
tambem “ligam” a parte preponderante da agua de 
crescimento na parte aerea; e finalmente 

• do fluxo de agua no floema, equilibrado pela agua 
do xilema nos sitios de carregamento do floema 
(ver 5.8.2); essa circulagao interna da agua pode 
ser demonstrada diretamente na planta viva me- 
diante imagem gerada por espectroscopia de resso- 
nancia nuclear (Figura 5-29); em arvores, ela e esti- 
mada em cerca de 1-3% da agua de transpiragao e 
no milho, em cerca de 5-10%. 

Nessas situates de transpiragao reduzida, o conteudo do 
xilema flui muito mais lentamente do que em transpiragao 
intensa. No entanto, isso e compensado pela concentragao 


ionica mais elevada no xilema, de modo que, indepen- 
dente da intensidade da transpiragao, ha um suprimento 
mineral suficiente para a planta. Isso mostra tambem o 
crescimento igualmente rapido de plantas no experimen- 
to sob umidade relativa do ar mais baixa, em comparagao 
com mais elevada, e transpiragao mais reduzida em ate 15 
vezes. Em ramo submerso (e, por isso, nao transpirante) 
da especie aquatica Ranunculus tricophyllus , tambem de- 
monstrou-se um transporte de agua acropetalo (dirigido 
da base para o apice). Sua velocidade (> 80 cm h” 1 ) e su¬ 
ficiente para assegurar o crescimento maximo e o supri¬ 
mento completo de nutrientes. 

A transpiragao, portanto, deve ser considerada mais 
um mal inevitavel e nao um mecanismo de transporte vi¬ 
tal das plantas terrestres. 

5.3.4.1 Transpira 9 ao 

A passagem de molecula de agua da fase liquida para a 
fase gasosa (transpiragao, evaporagao) efetua-se em to- 
das as superficies-limite de uma planta em relagao ao ar 
nao saturado com vapor de agua. Em talofitas, esses li- 
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Figura 5-29 Rela^oes hfdricas e circulagao interna da agua, em plantula de Ricinus com 6 dias (condigoes experimentais: 95% de umidade 
relativa do ar e 28°C no escuro). A Habito da plantula (a esquerda) e balango hidrico (a direita); vermelho, fluxos de agua. A velocidade do fluxo 
no ponto de medigao M foi de: xilema = 1,7 m h" 1 (acropetalo), floema = 2,1 m h" 1 (basipetalo). B Demonstragao do fluxo da agua em plantula 
viva por imagem gerada por espectroscopia de ressonancia nuclear ^H-NMR, em ingles nuclear magnetic resonance). A imagem por NMR 
representa um disco de tecido com 1 mm de espessura, retirado no ponto de medigao M (mostrado em A). No floema (externo), a agua flui do 
apice do caule em diregao a raiz (fluxo basipetalo, em vermelho); no xilema, o fluxo tern sentido contrario (acropetalo, em branco). Atraves do xi¬ 
lema, a plantula transporta substancias minerais e agua para o crescimento e para o abastecimento do floema. A agua e perdida continuamente 
por evaporagao. No floema, sao transportadas substancias nutritivas oriundas do endosperma. (Segundo W. Kockenberger, com permissao.) 
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mites sao as superficies externas do talo. Em cormofitas, 
as superficies mais externas da parte aerea sao em geral 
cutinizadas ou suberizadas para reduzir a transpiragao; 
as superficies-limite das celulas do interior do cormo 
tern contato como os espagos intercelulares. A partir dos 
espagos intercelulares, o vapor de agua difunde-se pelos 
estomatos para fora da planta, tendo que inicialmente 
superar a camada-limite (camada delgada de ar parado 
junto a superficie da planta) antes de chegar a atmosfera 
livre, onde e rapidamente transportado por convecgao 
(Figura 5-30). 

A forga impulsora da transpiragao e igualmente um 
gradiente no potencial hidrico, em que a faixa critica e a 


diferenga de potencial hidrico entre o ar externo e o ar de 
espagos intercelulares. O potencial hidrico do ar e repre- 
sentado por: 


Vh 2 o c h 2 o, sat (Equagao 5-36) 

(R, constante gasosa geral; T, temperatura absoluta; V H2 o> 
volume molar parcial da agua liquida; Ch 2 q> concentragao 
atual da agua na fase gasosa; c^q^o concentragao de satu- 
ragao da agua na fase gasosa; Ch 2 o : Ch 2 o> sat- ^ denominada 
tambem umidade relativa do ar e habitualmente indicada 
em porcentual. 
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Figura 5-30 Transporte de agua em uma folha hipotetica. Fundo verde: espagos cheios de agua liquida; sem fundo: espagos aeriferos (ar 
intercelular, ar externo). Os valores numericos indicam potenciais hidricos, correspondendo: - 1,35 MPa a 99% de umidade relativa do ar, - 
6,9 MPa a 95% e - 93,3 MPa a 50% (a 20°C, Tabela 5-12). (Segundo um modelo original de H.-J. Rathke.) 
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Tabela 5-12 Concentragao relativa do vapor de agua (% da 

umidade relativa) do ar, que se encontra em equilfbrio 
com uma solugao de determinado potencial osmotico 
(-P, em MPa), a 20°C em sistema fechado 


Umidade 
relativa do ar (%) 

-IT (MPa) 

Umidade relativa 
do ar (%) 

-II (MPa) 

100 

0 

94,0 

-8,32 

99,5 

-0,67 

93,0 

-9,79 

99,0 

-1,35 

92,0 

-11,2 

98,5 

-2,03 

91,0 

-12,6 

98,0 

-2,72 

90,0 

-14,1 

97,5 

-3,41 

80,0 

-30,1 

97,0 

-4,10 

70,0 

-48,1 

96,0 

-5,50 

60,0 

-68,7 

95,0 

-6,91 

50,0 

-93,3 


(Segundo H. Walter.) 


Como mostra a Tabela 5-12, com grau de saturagao 
decrescente do ar na agua sob forma gasosa, o potencial 
hidrico desce muito rapido ate valores fortemente negati¬ 
ves. A umidade relativa do ar intercelular e de aproxima- 
damente 99% (' V P = -1,35 MPa); na camara subestomatica 
com estomatos abertos, e de aproximadamente 95% (VP = 
-6,9 MPa) e, na umidade media do ar atmosferico direta- 
mente acima da fenda estomatica, e de aproximadamente 
50% (' V P = -93,3 MPa). A Figura 5-31 apresenta alguns 
valores de potenciais hidricos medios de ramos folhosos 
pertencentes a tipos de plantas diferentes. 

O rizofito, portanto, esta “fixado” entre o potencial hi¬ 
drico do solo, relativamente alto, e o potencial hidrico bai- 
xo do ar (Figura 5-32). A forga impulsora da transpiragao 
e a queda extrema do potencial hidrico entre o ar externo 
nao saturado de vapor de agua e o ar intercelular (ou da 
camada-limite nao misturada). As moleculas de agua difun - 
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■ Samambaias 

Arvores caducifolias, arbustos 
■■■■■■■■ Arvores com aciculas 

Arbusto de ambiente seco 


■ Plantas de mangue 
I Plantas de marismas 


— r~ 
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Potencial hidrico (MPa) 


Figura 5-31 Oscilagoes do potencial hidrico em folhas e ramos de 
tipos de plantas ecologicamente distintas. Medigoes feitas com a 
camara de pressao segundo Scholander (ver Figura 5-36), durante o 
dia e sob radiagao solar intensa. (Segundo W. Larcher.) 



Figura 5-32 Queda de potencial hidrico entre solo, planta e ar. 0 
maior intervalo no potencial nao se situa entre o solo e a planta, mas 
sim entre a planta e o ar (ver Figura 5-30). (Segundo D. Gradmann.) 


dem-se nos gases muito mais rapidamente do que na agua li- 
quida. A perda de agua dos espagos intercelulares (ou da ca¬ 
mada-limite) causa uma nova difusao de moleculas de agua 
do apoplasto para o ar intercelular. Com isso, desenvolvem- 
-se no apoplasto pressoes hidrostaticas fortemente negativas 
(equagao 5-34), que provocam uma nova condugao a partir 
dos vasos ou uma nova difusao a partir de celulas vivas do 
tecido vegetal. As extremidades das nervuras das folhas sao 
bastante ramificadas, de modo que a maioria das celulas fo- 
liares possui distancia maxima de 0,5 mm do proximo vaso. 

Um aumento da superficie transpirante tem como consequencia 
uma intensificagao da transpiragao, do mesmo modo que todos 
os fatores que tornam mais abrupta a queda de potencial hidrico 
entre a planta e o ar. A elevagao da temperatura do ar diminui a 
umidade relativa do ar e, com isso, reduz o potencial hidrico do 
ar do ar torna-se mais negativo). A elevagao da temperatura 
dos orgaos transpirantes (por exemplo, das folhas) por absorgao 
de radiagao requer a passagem da agua da fase liquida para a fase 
gasosa. O conteudo de agua mais alto da planta (T' menos nega¬ 
tivo) eleva igualmente a diferenga de potencial. O vento reduz a 
espessura da camada-limite com seu conteudo de vapor de agua 
relativamente alto e, com isso, torna a queda de potencial mais 
abrupta. A resistencia da camada-limite ao transporte de vapor de 
agua, para uma velocidade do vento de 0,1 m s” 1 , situa-se ao redor 
de 1-3 s cm” 1 e para 10 m s” 1 , ela reduz-se para 0,1-0,3 s cm” 1 . 

Os principals orgaos de transpiragao das cormofitas sao 
as folhas. Por causa da grande superficie das plantas fo- 
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lhosas, as perdas de agua por transpira^ao frequentemente 
sao bastante consideraveis. Se no periodo da transpira^ao 
maxima a planta nao tiver qualquer dano, pelo menos a 
maior parte dessa perda hidrica deve ser reposta mediante 
a absor^ao de agua do solo. 

Para uma floresta de faia, foi calculado que cerca de 60% da 
quantidade anual de chuvas atraves da transpira^ao retorna a 
atmosfera como vapor de agua. Um individuo de girassol pode 
transpirar 1 litro de agua em um dia de sol; um individuo de be- 
tula com aproximadamente 200.000 folhas transpira 60-70 litros 
e em dias especialmente quentes e secos esses valores podem 
chegar a 400 litros. No deserto asiatico de Kara-Kum, Smirnovia 
turkestana (Fabaceae) transpira em uma hora cerca de sete vezes 
mais que sua reserva de agua. Nos taludes secos de Kaiserstuhl , 
determinadas plantas transpiram por dia cerca de 12 vezes seu 
conteudo de agua. Segundo estimativas, uma vez em 4.000 anos 
as reservas totais de agua da Terra fluem atraves do sistema de 
raizes das plantas e de la para os orgaos de transpira^ao, onde sao 
liberadas sob forma de vapor de agua. 

A transpira^ao de uma planta ou de uma parte da planta 
pode ser verificada em intervalos mais curtos, por meio de 
pesagem no comedo e no final do periodo de observa^ao; 
as perdas de peso pela respira^ao ou os ganhos de peso 
pela fotossintese nao tern influencia sensivel em perio- 
dos curtos. As medi^oes mais precisas e por tempo longo, 
mesmo em plantas de grande porte, exigem outros meto- 
dos. Tao logo a perda de agua e compensada pela absor- 
^ao, a transpira^ao pode ser determinada por meio de um 
potometro (Figura 5-33). Uma combina^ao de pesagem e 
medi^ao com potometro permite a determina^ao tanto da 
absor^ao quanto da perda de agua, ou seja, uma verifica- 
9 ao do balan^o hidrico (ver 5.3.6 e 12.5). 



Figura 5-33 Esquema de um potometro simplificado. A seta indica 
a bolha de ar, cujo deslocamento pode ser acompanhado no capilar. 


O potencial hidrico de uma planta superior (incluindo 
suas partes aereas) e muito mais proximo ao do solo do que 
ao da atmosfera (Figura 5-32). Isso esta relacionado com as 
consideraveis resistencias a difusao do vapor de agua, que 
ela estabeleceu para prote^ao da transpirac^ao em suas su¬ 
perficies transpirantes, principalmente as externas. 

A taxa de transpira^ao (T t , em mol m“ 2 s -1 ) e repre- 
sentada por: 

g g 

rp _ C H 2 Q, folha C H ar 

R Xr (Equa^ao 5-37) 

(c 8 h 20 > concentra^ao atual da agua na fase gasosa; Sr, soma 
de todas as resistencias a difusao). 

Para impedir a transpira^ao, e importante a atua^ao 
da cuticula (constituintes, ver 5.16.3), a qual surge pela 
primeira vez nos musgos e - como a suberina e a ligni- 
na - representa uma condi^ao indispensavel para o de- 
senvolvimento das plantas terrestres de maior porte com 
regula^ao das relates hidricas (as chamadas plantas ho- 
meo-hidricas) (ver 12.5). As cuticulas foliares, isolada e 
continuas, tern permeabilidade a agua extremamente bai- 
xa (coeficiente de permeabilidade: 10” 7 a 1(T 8 cm s -1 ); essa 
propriedade e atribuida principalmente ao seu conteudo 
de cera. A permeabilidade a agua diminui ainda mais pe- 
los depositos de outras camadas de cera sobre a cuticula 
(Figura 3-11) e de cutina nas paredes externas da epider- 
me. O revestimento formado por tricomas mortos, en- 
contrado sobre folhas de algumas especies (por exemplo, 
pe-de-leao), tambem atua mediante a cria^ao de espa^os 
com ar parado e saturados de vapor de agua, que impedem 
a transpira^ao (Figura 3-14), da mesma maneira que os 
espa^os protegidos do vento nos estomatos em cavidade. 

A transpira^ao cuticular, mesmo em folhas delgadas 
de ambientes umidos, representa menos de 10% da eva- 
pora^ao de uma superficie aquatica livre com dimensoes 
iguais (da evapora^ao, isto e, sem resistencia a difusao e 
com fornecimento indiscriminado de agua). Em coniferas 
com aciculas e latifoliadas perenes, ela representa apenas 
0,5%; em cactos, que por periodos longos de seca precisam 
evitar a evapora^ao de suas reservas de agua, ela represen¬ 
ta apenas 0,05% da evapora^ao. 

A prote^ao constituida por camadas de suberina na corti^a (su- 
ber ou felema) e na casca (ver 3.2.2.1 e 3.2.2.2), por exemplo, tern 
eficacia semelhante a da cuticula. Disso conclui-se, por exemplo, 
que em uma garrafa de champanhe fechada a rolha e impermea- 
vel a agua e aos gases. Mesmo a capacidade de armazenagem dos 
tuberculos de batata depende de seu delgado envoltorio de corti- 
9 a; batatas descascadas secam rapidamente. 

Uma vez que um revestimento continuo dos orgaos 
vegetais com cutina ou suberina (estrutura e biossintese, 
ver 5.16.3) dificultaria tanto a saida de vapor de agua como 
a difusao de outros gases vitais para o metabolismo vege¬ 
tal (principalmente de C0 2 para a fotossintese, ver 5.4), as 
plantas desenvolveram aberturas regulaveis denominadas 
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estomatos (ver 3.2.2. 1). Os estomatos estao presentes nos 
orgaos mais importantes para as trocas gasosas (as folhas), 
mas tambem em outras partes verdes (caules primarios e 
frutos, por exemplo). Ja os tecidos suberizados reduzem 
localmente a resistencia a difusao, por meio de sistemas de 
aberturas nao regulaveis, as lenticelas (ver 3.2.2.2). 

Por um lado, os estomatos tern a fungao de facilitar o 
fornecimento do C0 2 necessario para a fotossintese (ou a 
captagao noturna de C0 2 pelas plantas CAM, ver 5.5.9), 
pela redugao da resistencia a difusao (abertura estomati- 
ca). Por outro lado, quando as relates hidricas sao inten- 
sas ou tambem na ausencia de condigoes para a fotossin- 
tese (no escuro), os estomatos impedem a transpiragao 
estomatica, mediante elevagao da resistencia a difusao 
(fechamento estomatico). 

Os estomatos toalmente abertos diminuem drastica- 
mente a resistencia a difusao em comparagao com os valores 
da transpiragao cuticular (Tabela 5-13). As diferengas quan¬ 
to a especies e caracteristicas ambientais distintas dependem 
nesse caso da distribuigao (na superficie inferior ou nas duas 


superficies da folha), da densidade, do tamanho e tambem 
de atributos morfologicos (a “geometria”) dos estomatos. 

Com estomatos totalmente abertos, uma folha pode 
perder por transpiragao, no maximo, 50-70% da quantida- 
de de vapor de agua liberada pela evaporagao de uma su¬ 
perficie aquatica igual. Isso e admiravel, pois os estomatos 
podem estar presentes em varias centenas por milimetro 
quadrado, mas a area total das suas aberturas raramente e 
superior a 1-2% da area foliar porque as fendas estomaticas 
sao muito estreitas (poucos pirn de largura). Por meio de 
experimentos com modelos, constatou-se que, numa area 
total igual, muitas fendas estomaticas pequenas permitem 
saida de agua muito maior do que poucas fendas grandes. 
Isto e atribuido ao “efeito de borda”: as moleculas de va¬ 
por de agua que se difundem na borda tern campo de difu¬ 
sao livre tambem para o lado, enquanto as que se difundem 
a partir do centro sao impedidas por todos os lados pelas 
vizinhas (Figura 5-30). Pelo mesmo motivo, a abertura pe- 
quena do estomato inicialmente totalmente fechado obtem 
o efeito mais forte sobre a transpira^ao. 


Tabela 5-13 Transpiragao de folhas de especies vegetais distintas (mg H 2 0 m" 2 s ^ para uma evaporagao de 3.360 mg H 2 0 m 2 s \ 
Transpiragao medida nas duas superficies da epiderme foliar; evaporagao medida com evaporimetro de Piche 


Planta 

Transpiragao total com 
estomatos abertos 

Transpiragao cuticular apos 
fechamento dos estomatos 

Transpiragao cuticular em % da 
transpiragao total 

Plantas herbaceas de 

ambientes ensolarados 




Coronilla varia 

5,56 

0,53 

9,5 

Stachys recta 

5,00 

0,50 

10 

Oxytropis pilosa 

7,72 

0,28 

6 

Ervas de sombra 




Pulmonaria officinalis 

2,78 

0,69 

25 

Im pa tie ns noli-tangere 

2,08 

0,67 

32 

Asarum europaeum 

1,94 

0,22 

11,5 

Oxaiis acetosella 

1,11 

0,14 

12,5 

Arvores 




Betula pendula 

2,17 

0,26 

12 

Fagus sylvatica 

1,17 

0,25 

21 

Picea abies 

1,33 

0,04 

3 

Pinus sylvestris 

1,50 

0,03 

2,5 

Ericaceas perenifolias 




Rhododendron ferrugineum 

1,67 

0,17 

10 

Arctostaphyios uva-ursi 

1,61 

0,13 

8 


(Segundo W. Larcher.) 
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O andamento diario da transpiragao vegetal das 

cormofitas mostra, na maioria das vezes, um comporta- 
mento caracteristico: pela manha, a transpiragao aumenta, 
devido a abertura fotoativa dos estomatos pela presenga 
da luz (ver 7.3.2.5) e com o crescente deficit de pressao de 
vapor do ar. Esse aumento e observado ate que seja atin- 
gida uma taxa de fluxo critica para os elementos conduto- 
res do xilema (limite de cavitagao) e os estomatos regulem 
o fluxo, impedindo, assim, a continuidade da queda do 
potencial hidrico (ver 12.5.1-12.5.3). Com a chegada do 
crepusculo, os estomatos fecham-se novamente. Por exi- 
gencia crescente das relates hidricas (ver 12.5.2), obser- 
vam-se restrigoes progressivamente mais cedo da abertura 
dos estomatos, raramente tambem apenas uma restrigao 
passageira ao meio dia. Quando durante o dia o forneci- 
mento de agua nao repoe completamente a perda, em ge- 
ral esse deficit pode ser novamente equilibrado durante a 
noite mais fria e relativamente mais umida. 

Devido ao significado dos estomatos para as trocas 
gasosas globais, os fatores que regulam a largura da fen- 
da estomatica desempenham importante papel para o 
controle fisiologico desse intercambio. Mais adiante, eles 
serao tratados detalhadamente (ver 5.5.7; mecanismo de 
reagao, ver 7.3.2.5). 

As lenticelas tambem sao locais de menor resistencia a difusao 
para o vapor de agua (na periderme da betula, seu coeficiente 
de permeabilidade e na decima potencia mais alto do que o da 
periderme fechada), mas, ao contrario dos estomatos, nao sao 
fisiologicamente regulaveis. 

O coeficiente de transpiragao (k T ) indica quantos gra¬ 
mas de agua sao transpirados, quando 1 g de C0 2 e fixa- 
do. Ele e, portanto, uma medida da economia hidrica. O 
valor redproco k T _1 e igualmente muitas vezes empregado 
e identificado como eficiencia no uso da agua (do ingles, 
water use efficiency ): 

k _ g H 2 0 transpirados 

g C0 2 fixados (Equagao 5-38) 

sendo tambem habituais as informagoes em base molar. 
O coeficiente de transpiragao e especie-especifico e mui- 
to diferente nos distintos tipos fotossinteticos: 200-800 
em plantas C 3 , 200-350 em plantas C 4 , 30-150 em plantas 
CAM com fixagao noturna de C0 2 e 150-600 em plan¬ 
tas CAM com fixagao diurna de C0 2 (metabolismos C 4 e 
CAM, ver 5.5.8 e 5.5.9, respectivamente). 

5.3.4.2 Gutagao 

A necessidade de manter um fluxo de agua na planta, mes- 
mo na ausencia da transpiragao, e o motivo do fenomeno 
da gutagao, ou seja, a secregao de agua liquida sob forma 
de gotas. Em consequencia disso, ela ocorre principalmen- 
te nos periodos de umidade relativa do ar mais elevada (a 



Figura 5-34 Gotas da gutagao em apices foliares de indivfduos jo- 
vens da cevada. 

noite, na Europa e em floresta pluvial tropical, por exem- 
plo). As gotas, liberadas em determinados locais da planta, 
geralmente as folhas, por meio de hidatodios (ver 3.2.2. 1) 
ou de tricomas glandulares (hidatodios de tricomas), sao 
muitas vezes erroneamente consideradas gotas de orvalho. 
A gutagao e constatada, por exemplo, em Alchemilla , na 
fucsia ( Fuchsia ), no capuchinho ( Trapaeolum ) ou nos api¬ 
ces foliares de muitas gramineas (Figura 5-34). Uma folha 
grande de Colocasia nymphaeifolia , Araceae de floresta 
pluvial tropical, em uma unica noite pode gotejar ate 100 
ml. Porem, as plantas inferiores tambem exibem gutagao, 
principalmente os fungos; por exemplo, a esponja-de-casa 
(.Serpula ( Merulius ) lacrymans ) recebeu esse epiteto espe- 
cifico em alusao a gutagao (“lacrimejante”). 

Nos hidatodios passivos (por exemplo, nas folhas de 
gramineas), a forga impulsora da secregao do liquido por gu¬ 
tagao esta na pressao de raiz (ver 5.3.3). Os hidatodios apre- 
sentam sistemas de poros, pelos quais o conteudo do xilema 
(sob pressao propria) e liberado, passando muitas vezes por 
colunas de agua. Logo, esse tipo de gutagao nao se realiza 
quando os hidatodios sao separados da raiz. Nos hidatodios 
ativos (a maioria dos hidatodios com epitema, por exemplo, 
Tropaeolum , Saxifraga , e todos os hidatodios de tricoma, por 
exemplo, Cicer , Phaseolus) existem glandulas aquiferas, que 
tern funcionamento independente da pressao de raiz. Nesse 
caso, como em todas as outras estruturas glandulares, o me¬ 
canismo de secregao ainda nao esta esclarecido em detalhe. 

Admite-se que substancias osmoticamente eficazes sao secre- 
tadas ativamente para fora, as quais atraem para si a agua pas- 
sivamente. Assim, os hidatodios ativos seriam funcionalmente 
aparentados com glandulas de sal e nectarios (ver 5.17); de fato, a 
gutagao nao libera agua pura, mas sim uma solugao aquosa dilu- 
ida composta de substancias inorganicas e organicas. 
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5.3.5 Conduc^ao da agua 


O transporte da agua efetua-se nos elementos do xilema 
(ver 3.2.4.2) especialmente estruturados para essa fungao. 
Na planta em crescimento e transpirante, a forga propul- 
sora preponderante e a tensao de transpiragao. Por ou- 
tro lado, especialmente em plantas herbaceas ou plantas 
j ovens em fases de transpiragao fortemente reduzida ou 
inexistente, a pressao de raiz (Figura 5-29), com um fluxo 
de massa da agua no xilema, oferece uma possibilidade de 
garantir a distribuigao de substancias dissolvidas na seiva 
do xilema, sobretudo substancias nutritivas. Nesses casos, 
a agua e secretada por gutagao (ver 5.3.4.2, Figura 5-34), 
desde que nao seja reconduzida no floema ou submetida a 
transpiragao residual. 

Com o microscopio de ressonancia nuclear, foi medido em uma 
plantula de Ricinus (ver 5.3.4, Figura 5-29) um fluxo de agua de 
38 |jl 1 h” 1 no xilema e 17 |xl h” 1 no floema, para uma taxa de trans¬ 
piragao de 16 jil h” 1 e um requerimento em agua de crescimento 
de 5 fxl h” 1 . Portanto, o fluxo do volume no xilema e exatamente 
igual a: fluxos no floema + taxa de transpiragao + requerimento 
em agua de crescimento. Nao ocorreu gutagao. 

A secregao de seiva de diferentes plantas lenhosas no 
comedo da primavera, em consequencia de lesoes do xi¬ 
lema (“sangria”), tambem e atribuida a pressao de raiz. 
As quantidades de bquido que podem sair de uma area 
lesada sao consideraveis, podendo alcangar, em 24 horas, 
cerca de 1 litro nas videiras e aproximadamente 5 litros 
nas betulas. 

As analises mostram que o conteudo dos elementos condutores 
de agua, bem como o liquido da gutagao e a secregao de seiva, 
nao consiste em agua pura, mas sim em uma solugao diluida 
(0,1-0,4%) de substancias inorganicas, agucar, acidos organicos, 
aminoacidos, vitaminas, hormonios etc. Sabe-se, por exemplo, 
que na seiva do bordo (Acer saccharum) o conteudo medio de 
agucar (com predominance de sacarose) e de 2,5%, que na 
America do Norte e empregado na preparagao do xarope de 
bordo (do ingles maple syrup). Uma arvore vigorosa produz em 
meados de margo cerca de 4 litros de seiva por dia e aproxima¬ 
damente 2-3 kg de agucar na primavera. A proposito, o bordo 
desenvolve nessa epoca uma superpressao nao apenas na raiz, 
mas tambem no caule, como pode ser demonstrado em arvores 
tombadas. 

No entanto, a partir da safda de bquido apos uma lesao do 
xilema, nao se pode concluir que nos tecidos condutores 
de arvores no perfodo sem folhas haja um fluxo intenso 
de agua por pressao de raiz. De fato, no caule desfolhado 
nao se constata qualquer fluxo (por medigao termoeletri- 
ca do fluxo de agua); nesse estado, ele tern apenas que sa- 
tisfazer as necessidades de agua ou repor as perdas. Sobre 
o significado da secregao da seiva e da pressao excessiva 
no xilema das plantas caducifolias, considera-se que com 
o desenvolvimento das gemas na primavera, ou seja, an¬ 


tes das novas folhas se tornarem fotossinteticamente ati- 
vas, ja existe uma consideravel exigencia nutricional que, 
em parte, e satisfeita pelo conteudo do xilema. 

O estabelecimento da pressao hidrostatica negativa 
(= tensao de transpiragao) no apoplasto das folhas trans- 
pirantes ja foi explicado na segao 5.3.4.1. Das folhas ate a 
raiz, via elementos condutores de agua do xilema, existe 
um corpo de agua coeso que, devido a tensao de transpira¬ 
gao, e “puxado” atraves da planta (fluxo de transpira^ao). 
Os proprios elementos condutores de agua, traqueides e/ 
ou vasos (ver 3.2.4.2), opoem ao fluxo de agua resistencia 
relativamente baixa, favorecida pela ausencia de proto- 
plasto nesses elementos condutores mortos. 

A zona do citoplasma entre o vacuolo e a superffcie celular (in- 
cluindo o tonoplasto e a plasmalema) de uma unica celula de 
Chara tern permeabilidade a agua de apenas aproximadamente 
10” 4 cm s” 1 MPa” 1 , que corresponde ao valor de 600 m de madeira 
de pinheiro no sentido longitudinal e de 3 mm no sentido radial. 

A superficie da se^ao transversal total em elementos 
condutores de agua, alcan^ada no eixo do caule de uma 
planta, por grama de peso fresco das folhas supridas de 
agua depende do ecotipo: plantas de ambientes mais umi- 
dos (transpira^ao mais baixa) tern valores mais reduzidos 
do que as procedentes de locais mais secas (Tabela 5-14). 
Mesmo no interior de uma copa de arvore esse valor nao 
e igual nos diferentes ramos; assim, por exemplo, a gema 
apical sem duvida tern preferencia no suprimento de agua. 

As velocidades de transporte no xilema podem ser 
determinadas termoeletricamente. Para isso, dois senso- 
res eletricos (e delgados) de temperatura sao instalados no 
lenho, um situado 15 cm acima do outro e aquecido com 
um fio condutor. A passagem da agua esfria o termometro 
aquecido e reduz a diferen^a de temperatura em compa- 
ra<^ao ao termometro de referenda, permitindo medir o 
fluxo de transpira^ao. Os numeros constatados sao muito 
distintos para as especies diferentes; por exemplo, os tres 
grandes tipos distintos anatomicamente (gimnospermas, 
angiospermas com poros difusos e angiospermas com 


Tabela 5-14 Superffcie da segao transversal do sistema condutor 
de agua em plantas distintas (em mm 2 por grama de 
peso fresco da folha) 


Planta 

Corte transversal (mm 2 g ^ 

Nenufar (pecfolo) 

0,02 

Ervas do chao da floresta 

0,01-0,80 

Arvores aciculadas 

0,30-0,61 

Arvores caducifolias 

0,25-0,79 

Plantas de deserto 

1,42-7,68 


(Segundo B. Huber e F. Gessner.) 
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Tabela 5-15 Velocidades dos fluxos de transpiragao de tipos 
vegetais diferentes, medidas como o metodo 
termoeletrico ao meio-dia 


Objeto 

Velocidade (m h ^ 

Musgos 

1,2-2,0 

Arvores aciculadas perenifolias 

1,2 

Laricio 

1,4 

Plantas esclerofilas mediterraneas 

0,4-1,5 

Caducifolias com poros difusos 

1-6 

Caducifolias com aneis porosos 

4-44 

Plantas herbaceas 

10-60 

Lianas 

150 


(Segundo B. Huber.) 



aneis porosos) exibem diferengas consideraveis quanto 
aos seus valores mais altos e medios (Tabela 5-15). 

Com auxilio da lei de Hagen-Poiseuille (equagao 
5-32), e possivel estimar a tensao (pressao hidrostatica ne- 
gativa) a partir da medigao das velocidades de fluxo. Para 
geometria do vaso e viscosidade do conteudo do xilema 
(aproximadamente a da agua, 10” 3 Pa s) determinadas, ela 
e necessaria para mover a coluna liquida com a velocidade 
de fluxo correspondente. Para uma velocidade media de 
16 m h’ 1 e um raio medio de vaso de 30 p,m (diametro 
de 60 pun), obtem-se um valor de -0,02 MPa m _1 (Figura 
5-35). Como os vasos e as traqueides nao se comportam 
como capilares ideais, esse valor deve ser menor. As di¬ 
vergences das efetivas capacidades condutoras hidrauli- 
cas do xilema, em relagao ao valor ideal, sao mostradas 
na Tabela 5-16 para diferentes especies. Dependendo da 
especie, portanto, os valores reais das redugoes da pressao 
necessarias devem ser consideravelmente mais elevados. 
As especies lenhosas com aneis porosos (carvalho, lianas 
na Tabela 5-16), no entanto, mostram capacidades condu¬ 
toras hidraulicas proximas as de capilares ideais. Deve-se 
acrescentar ainda o trabalho de ascensao contra a forga 
da gravidade (uma coluna de agua de 1 m de altura pro- 
duz na sua base uma pressao de 0,01 MPa = 0,1 bar), de 
modo que no total a redugao da pressao e de no minimo 
-0,03 MPa m" 1 . Para as arvores mais altas ( Sequoiaden- 
dron , norte-americana, ou Eucalyptus spp., australianas, 
que alcangam alturas de 100-120 m), portanto, observa-se 
uma pressao hidraulica minima mais negativa de -3 ate -4 
MPa, para puxar a agua das raizes ate a copa. Com os po- 
tenciais matriciais resultantes da evaporagao, essas redu¬ 
goes da pressao sao facilmente alcangadas (Figura 5-30). 
Porem, o potencial osmotico nas celulas do tecido foliar 
tambem atinge valores de -3 ate -4 MPa (ver 5.3.2.1, Fi- 


Figura 5-35 Dependence dos gradientes necessarios da pressao 
hidrostatica (Ap) em relagao aos diametros dos capilares, em di¬ 
ferentes velocidades de fluxo segundo Hagen-Poiseuille (Equagao 
5-32). (Segundo M.H. Zimmermann e C.L. Brown.) 


gura 5-26) e, com isso, e plenamente suficiente para trans- 
portar agua das raizes ate a copa, mesmo nas arvores mais 
altas e na ausencia de transpiragao. 

A demonstragao experimental a pressao hidrostatica negati¬ 
va (tensao) no xilema pode ser feita com a camara de pressao 
segundo Scholander. Para isso, verifica-se a pressao necessaria 
para mostrar (nas superficies cortadas) os meniscos das colunas 
de agua “puxadas” pela tensao no interior dos elementos con- 
dutores. Assim, primeiramente e verificado o potencial hidrico 
medio de todo o orgao que se encontra no interior da camara. 
O potencial hidrico do xilema geralmente corresponde mais ou 
menos a esse valor, pois o potencial osmotico da seiva do xile- 


Tabela 5-16 Capacidade condutora hidraulica do xilema de 
especies diferentes, em % do valor teorico para 
capilares com diametros iguais 


Planta 

% do valor teorico 

Videira (liana) 

100 

Carvalho (lenho da raiz) 

53-84 

Arvore de Natal (Europa) 

26-43 

Betula (lenho da raiz) 

34,8 

Choupo (lenho do caule) 

21,7 

Diferentes ervas e arbustos 

12-22 


(Segundo M.H. Zimmermann e C.L. Brown.) 
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Camara de pressao Cilindro com ar comprimido 


Figura 5-36 Camara de pressao para medipao de pressoes hidros- 
taticas negativas (tensoes) no xilema de partes de plantas. (Segun- 
do P. Scholander.) 


ma e muito baixo. Por isso, o potencial hidrico do conteudo do 
xilema e aproximadamente igual a pressao hidrostatica negativa 
da coluna de agua no xilema, que, alem disso, mantem contato 
muito estreito com os tecidos adjacentes. 

Com auxilio desse metodo, em arvores aciculadas altas foi 
demonstrado um gradiente de pressao na ordem de grandeza 
requerida (algo mais do que 0,01 MPa m” 1 ). Os valores abso- 
lutos da redupao da pressao mostraram, alem disso, um nitido 
andamento diario, com valores negativos maximos no periodo 
de transpirapao mais elevada. Disso resulta que o reabasteci- 
mento de agua nem sempre acompanha o consumo (balanpo 
hidrico, ver 5.3.6). Devido aos andamentos diarios das pres¬ 
soes hidrostaticas negativas, as arvores nos periodos de trans¬ 
pirapao mais intensa (ao meio-dia) apresentam diametros cau- 
linares menores do que quando a transpirapao e mais baixa ou 
ausente (por exemplo, a noite). 

As colunas de agua nos elementos condutores podem 
opor-se a alta “tensao” somente quando a adesao as pa- 
redes dos vasos e a coesao das moleculas de agua re- 
sistem a essa exigencia. A tensao na qual a coesao de 
moleculas de agua e superada pode ser calculada teo- 
ricamente ou medida experimentalmente. A primeira 
determinapao desse tipo foi realizada em um sistema 
natural, consistindo no rompimento da coesao da agua 
nas celulas do anel de um esporangio de samambaia 
(ver 7.4, Figura 7-37). Os valores obtidos situaram-se 
entre -22 MPa (solupao de apucar saturada) e -36 MPa 
(solupao de sal de cozinha saturada). Com metodos me- 
ramente fisicos, obtem-se valores ainda mais negativos 
(abaixo de -100 MPa). 

Portanto, com as tensoes predominantes nos ele¬ 
mentos condutores, nao existe qualquer perigo de rom¬ 
pimento da coesao da agua (teoria da coesao do trans¬ 
pose da agua). 


O perigo de uma interruppao da coluna de agua co- 
esa sob tensao reside muito mais na ocorrencia de em- 
bolias gasosas nos elementos condutores; nas relapoes 
de pressao reinantes, mesmo as menores bolhas de ar 
ocupam volumes grandes (falta de coesao das moleculas 
gasosas). Embora a teoria da coesao explique satisfato- 
riamente o transporte da agua, resultados de pesquisas 
recentes tern mostrado que a condupao da agua e um con- 
junto complexo entre tipos celulares distintos (Zimmer- 
mann et al., 2007). 

Sobretudo em elementos condutores com lume amplo, a perda 
de funpao por embolias - na maioria das vezes irreversiveis - 
parece ser apenas uma questao de tempo. Nas arvores com aneis 
porosos (por exemplo, o carvalho), os vasos grandes em geral 
apresentam capacidade funcional somente durante um periodo 
de vegetapao; assim, no comepo de um novo periodo de cresci- 
mento, todo o sistema de transporte da agua precisa ser renova- 
do a partir do cambio. Esse e um dos motivos porque os Carva¬ 
lhos brotam tao tarde na primavera. Ainda nao esta esclarecido 
de que maneira as lianas mantem os vasos de lume amplo com 
capacidade funcional por muitos anos. 

Os sistemas condutores constituidos de traqueides, como 
o lenho das gimnospermas, sao muito menos suscetiveis a em¬ 
bolias. Se uma traqueide perde a funpao por causa de uma em- 
bolia, devido a mudanpa de pressao, os toros (nas pontoapoes) 
interrompem imediatamente, de maneira irreversivel, o contato 
dela com as traqueides vizinhas (principio escoces; ver 3.2.4.2, 
Figura 2-74). Ocorre um fechamento reversivel quando o con¬ 
teudo da traqueide comepa a congelar e a pressao resultante 
atua mediante o aumento de volume pela formapao de gelo. Nas 
traqueides entao fechadas, basta o congelamento de uma outra 
porpao pequena da agua para compensar uma eventual pressao 
negativa ja existente e, assim, impedir a formapao de bolhas de 
gas. Cada nova formapao de gelo comprime a fase liquida re- 
manescente e mantem assim os gases na solupao, ate que toda a 
agua seja congelada. No descongelamento, os fenomenos pro- 
cessam-se no sentido inverso, de modo que tambem agora nao 
surjam bolhas de gas pelo reaparecimento de depressoes nega¬ 
tivas. Essa funpao das pontoapoes - alem de outras proprieda- 
des estruturais - condiciona a aptidao das gimnospermas para 
colonizar regioes mais frias. E importante destacar que apenas 
as gimnospermas desprovidas de toro nas pontoapoes sao ex- 
postas a geadas (por exemplo, Cycas ou os generos Callixylon e 
Cordaites do Paleozoico). 

As celulas vivas adjacentes aos elementos condutores de 
agua, sobretudo aos vasos grandes (parenquima paratraqueal), 
poderiam ter uma funpao protetora contra o ingresso de bolhas 
de gas nestes elementos. Presume-se que elas tambem possam 
remover bolhas de gas ja existentes. 

A noite, em geral ocorre novamente saturapao do xilema, 
razao pela qual nesse periodo a transpirapao raramente e nula 
(estomatos parcialmente abertos). Com o estabelecimento da 
transpirapao estomatica plena pela manha, o movimento da 
agua inicia nas partes perifericas da copa e continua entao 
para baixo no caule. A noite, o fluxo de transpirapao se reduz 
na mesma ordem, ate a cessapao: inicialmente na copa, mais 
tarde nas partes superiores do caule; muitas vezes, mesmo a 
noite, ele nao cessa completamente na base do caule e nas rai- 
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zes. Esses orgaos necessitam de muito tempo para abastecer 
completamente de novo as reservas de agua. 

5.3.6 Balar^o hfdrico 


A diferen^a entre a absor^ao e a perda de agua e deno- 
minada balan^o hidrico. Ha um balan^o hidrico negati- 
vo quando a transpira^ao supera a absor^ao de agua; caso 
contrario, trata-se de um balan^o hidrico positivo. Quan¬ 
do a transpira^ao for intensa durante o dia, manifesta-se 
um balan^o hidrico negativo, enquanto a noite o deficit e 
novamente compensado. Em periodos de seca, o restabe- 
lecimento nao e completo, de modo que o balan^o sem- 
pre fica mais negativo. Com isso, o potencial osmotico e 
o potencial hidrico tornam-se mais negativos. Especies 
diferentes ou tambem ecotipos diferentes de uma especie 
suportam intensidades e dura^oes distintas de um deficit; 
suas resistencias a seca sao diferentes. 

Muitas vezes, o balan^o hidrico de uma planta (de um orgao) e 
indicado como o deficit de satura^ao de agua (WSD, Wassersat- 
tigungsdefizit ), em porcentagem. Esse deficit representa a quanti- 
dade de agua que falta para a satura^ao de um tecido: 

W -W 

WSD = — 100 (%), (Equa^ao 5-39) 

W s = Conteudo de agua de satura^ao, W a = Conteudo de agua 
atual (sobre a ecologia das relates hidricas, ver 12.5). 

Os autores de lingua inglesa muitas vezes empregam o 
conceito relative water content (RWC; conteudo relativo 
de agua). O valor de RWC e uma medida do conteudo de 
agua de uma planta ou de um orgao, relacionado ao con¬ 
teudo de agua no estado de satura^ao, ou seja: 

RWC = 100 - WSD (%) 


5.4 Fotossmtese: reacao luminosa 


A capacidade de sintetizar compostos organicos com 
auxilio de energia luminosa e materiais inorganicos ca- 
racteriza os organismos fotoautotroficos (Tabela 5-1); 
o processo global e denominado fotossmtese. Nesse 
processo, por um lado sao formados carboidratos a 
partir do C0 2 da atmosfera (assimila^ao de carbono, 
ver 5.5). A energia luminosa, por outro lado, e utilizada 
para a forma^ao de amonio a partir do nitrato absor- 
vido ( as similar ao do nitrato, ver 5.6) e para transfor- 
ma^ao de sulfato em sulfeto (assimila^ao do sulfato, 


ver 5.7). Carbono, nitrogenio e enxofre sao reduzidos e, 
nas plantas verdes, cianobacterias e proclorobacterias, 
os eletrons necessarios para isso provem da agua; no 
caso de algumas bacterias fotossinteticas, no entanto, 
existem outras fontes (Tabela 5-1). Na reacao luminosa 
da fotossmtese, apos absor^ao de quanta de luz, os ele¬ 
trons sao transferidos para os centros de reacao (ligados 
a membranas) a partir da clorofila (pigmento fotossin- 
tetico) e, por meio de cadeias de transporte de eletrons, 
transportados para a ferredoxina. A ferredoxina reduzi- 
da funciona como doador de eletrons na assimila^ao do 
nitrogenio e do enxofre ou na redu<;ao dos nucleotideos 
de pirimidina oxidados (NADP + , nas cianobacterias e 
plantas verdes; NAD + , nas demais bacterias fotossin- 
teticamente ativas), com forma^ao do agente redutor 
NADPH+H + (ou NADH+H + ). Na membrana do tilacoi- 
de, o transporte fotossintetico de eletrons esta acoplado 
a um transporte vetorial de hidrogenio utilizado para 
a sintese de ATP. O deficit de eletrons dos centros de 
reacao de plantas superiores, cianobacterias e procloro¬ 
bacterias, conforme ja mencionado, e compensado pelo 
doador de eletrons (a agua). O ATP formado na rea- 
<;ao luminosa e o agente redutor NADPH (ou NADH) 
sao empregados na assimila^ao do carbono. A sintese 
de carboidratos a partir do C0 2 (ver 5.5) e muitas ve¬ 
zes tambem denominada reacao no escuro, pois nao 
e diretamente dependente da luz, mas sim, com dispo- 
nibilidade de ATP e NAD(P)H, em principio poderia 
processar-se tambem no escuro. A reacao luminosa das 
plantas verdes e cianobacterias ocorre nas membranas 
dos tilacoides. Nas plantas verdes, estas se encontram 
no estroma dos cloroplastos (ver 2.2.9.1, Figura 2-82). 
As membranas dos tilacoides das cianobacterias resul¬ 
tant de dobras da membrana plasmatica e localizam-se 
no citoplasma (Figura 2-88). Nas demais bacterias fo- 
tossinteticamente ativas, a reacao luminosa ocorre na 
membrana plasmatica. 

Entre os autotroficos, os fotoautotroficos, cuja ne- 
cessidade energetica global e suprida pela energia lumi¬ 
nosa, desempenham o papel mais importante; por outro 
lado, os quimioautotroficos (Tabela 5-1), que recebem 
energia da oxida^ao de compostos inorganicos, nao sao 
quantitativamente importantes. Assim, a fotossmtese 
representa a base para a vida na Terra. Isso fica nitido 
tambem quantitativamente: apesar do numero de espe¬ 
cies consideravelmente menor (cerca de 400.000 espe¬ 
cies de plantas em compara^ao com mais de 2 milhoes 
de especies de animais), a biomassa vegetal total pro- 
duzida (fitomassa) e quase 1.000 vezes maior do que a 
biomassa animal correspondente (zoomassa, incluindo 
os seres humanos). As plantas terrestres, por sua vez, 
constituem 99% da fitomassa. 
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5.4.1 Luz e energia luminosa 


A base de todos os processos fotossinteticos e a absorgao 
de quanta de luz da energia de radiagao pelos pigmentos 
fotossinteticos. Assim, na natureza, a fotossintese depende 
da luz solar. A radiagao eletromagnetica do sol provem da 
fusao de atomos de hidrogenio e atomos de helio: 

4 }H —> \He + 2 (3 + + AE (Equagao 5-40) 

((3 + , eletrons carregados positivamente = positrons) 

A diferenga de massa resultante da fusao nuclear (um ato- 
mo de helio e aproximadamente 0,029 unidade de massa 
mais leve do que quatro atomos de hidrogenio) e liberada 
como energia AE em forma de radiagao eletromagnetica. 

O sol irradia por dia cerca de 3 • 10 31 kj de energia, da qual apro¬ 
ximadamente 1,5 • 10 19 kj alcangam a Terra. De acordo com a 
Equagao de Einstein E = m c 2 , 9 • 10 13 kj correspondem a um 
quilograma de energia de materia solar transformada. Portan- 
to, a energia que diariamente alcanna a Terra corresponde a 
aproximadamente 165 toneladas de materia (ao ano, sao cerca 
de 60.000 toneladas). A metade dessa energia irradiada atinge 
a superficie da Terra e apenas uma pequena parte dela (cerca de 
0 ,01%) e exigida para a fotossintese, o que representa aproxima¬ 
damente 3,6 • 10 18 kj por ano, correspondendo a 40 toneladas 
de materia solar. Com essa energia, as plantas sintetizam anual- 
mente um total de mais ou menos 2 • 10 11 toneladas de biomassa. 

A radiagao eletromagnetica apresenta natureza dupla e 
pode ser considerada como onda e como fluxo de parti- 
culas constituidas por quanta. A energia de um quantum 
(AE q ) pode ser calculada pela formula: 

AE q = h v = h c X -1 (Equagao 5-41) 

onde h = 6,626 • 10“ 34 J s e a constante de Planck; c = 3 10 8 
m s" 1 , velocidade da luz; X = comprimento de onda em nm; 
v = frequencia em s" 1 . De acordo com a Equagao 5-41, a 
energia da radiagao eletromagnetica aumenta proporcional- 


mente a frequencia da radiagao; ela e inversamente propor- 
cional ao comprimento de onda, ou seja, a energia quantica 
diminui com o aumento do comprimento de onda da radia¬ 
gao. A faixa do espectro eletromagnetico visivel para o olho 
humano e identificada como luz e os quanta de luz sao de- 
nominados fotons (do grego ,phos = luz). A luz compreende 
a faixa de comprimentos de onda de aproximadamente 400 
- 700 nm (Figura 5-37); o espectro solar original abrange 
os comprimentos de onda de 225-3200 nm, estendendo-se, 
portanto, da faixa do ultravioleta (UV) ate o infravermelho 
(IR, infrarot) do espectro eletromagnetico. 

Pela passagem atraves de um prisma, a luz pode ser de- 
composta em cores individuals, mediante flexao de intensi- 
dades diferentes (experimento de Isaac Newton). O espectro 
de cores estende-se do violeta (ondas curtas) ate o vermelho 
(ondas longas), passando pelo azul, verde, amarelo e laranja. 

Devido a absorgao do ozonio atmosferico na regiao do 
ultravioleta e do C0 2 e da agua na regiao do infraverme¬ 
lho, o espectro que alcanna a superficie da Terra situa-se na 
faixa entre aproximadamente 340 nm e 1100 nm. Nos cor- 
pos d agua, o espectro se estreita muito rapidamente com o 
aumento da profundidade, em especial inicialmente na re¬ 
giao do infravermelho. Apos, a sequencia do estreitamento 
se da nesta ordem: vermelho, laranja, amarelo e verde, de 
modo que, finalmente resta uma tenue “janela” na regiao 
do azul (Figura 5-38). Com o aumento da profundidade 
dos corpos d aguas planta, as plantas desses ambientes pre- 
cisam deparar-se com alteragoes na qualidade da luz. 

A absorgao da radia^ao ultravioleta abaixo de 290 nm, 
efetuada pela camada de ozonio a aproximadamente 22-25 
km de altura, tern um significado decisivo para a vida na 
Terra, pois essa radia^ao e fotoquimicamente muito ativa 
e tern efeito destruidor sobre acidos nucleicos e proteinas; 
ela pode ser empregada ate para matar embrioes. Por isso, 
a camada de ozonio protege a biosfera do dano fotoquimi- 
co aos acidos nucleicos e proteinas. 

Uma vez que os processos bioquimicos muitas ve- 
zes podem ser calculados por mol de transforma^ao (1 
mol = 6,023 • 10 23 moleculas, denominado numero de 
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Figura 5-37 Espectro da radiagao eletromagneti¬ 
ca. A luz visfvel abrange os comprimentos de onda 
de 400-700 nm e, por flexao, com auxilio de um 
prisma pode ser decomposta nas cores compo- 
nentes. 
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Figura 5-38 Modificagao do espectro da radiagao solar, quando a 
radiagao atravessa a atmosfera e a agua. Linha continua: intensida- 
de maxima da radiagao; linha tracejada: limite das ondas curtas e 
longas do espectro (o limite indicado e urn valor medio aproximado). 
As algas verdes, pardas e vermelhas mostram urn maximo de dis- 
tribuigao no mar em profundidades distintas. (Segundo H. Ziegler.) 


avogadro, N A ), ela se presta tambem para o calculo de 
processos fotoquimicos na base molar. A energia AE de 
um mol de quanta (= 1 Einstein) e, com isso, a entalpia 
livre maxima utilizavel (pela absorgao da energia de um 
einstein dos fotons) de uma reagao fotoquimica AG sao 
indicados por: 

AG = AE + N a h c A -1 . (Equagao 5-42) 

Mediante emprego da constante, resulta para A em nm: 


AG = 


120.000 

A 


kj mol -1 


(Equagao 5-43) 


e com a utilizagao da Equagao 5-23: AG = -z F AE (z = 1) 
para o potencial redox equivalente a energia de um eins¬ 
tein dos fotons absorvidos (A em nm): 


AE = - 


1.233 

A 


Volt. 


(Equagao 5-44) 


Tabela 5-17 Dependence do conteudo de energia (ou da entalpia livre 
da reagao) e da diferenga de potencial eletroquimico por 
einstein de fotons de comprimentos de onda diferentes 


Comprimento 
de onda (nm) 

Cor 

AG (kj 
einstein -1 ) 

AE 

(V) 

400 

Violeta 

297,5 

-3,08 

500 

Verde-azulado 

238,0 

-2,47 

600 

Amarelo 

198,3 

-2,05 

700 

Vermelho claro 

183,1 

-1,90 

800 

Vermelho escuro 

170,0 

-1,76 

900 

Infravermelho 

148,7 

-1,54 

97,0 

Infravermelho 

132,2 

-1,37 


(Segundo H. Walter.) 


5.4.2 Pigmentos fotossintetizantes 


O processo da fotossintese comega com a absorgao de fo¬ 
tons pelos pigmentos fotossintetizantes, os quais, com isso, 
passam para um estado excitado. As clorofilas tern um sig- 
nificado central para todos os organismos fotoautotroficos. 
Em todos os organismos com fotossintese produtora de 
oxigenio (nos quais o oxigenio provem da agua - doador 
de eletrons - com extragao de eletrons) a clorofila a exerce 


Clorofila b 


Clorofila a 




A Tabela 5-17 apresenta alguns valores calculados. 


Figura 5-39 Estrutura das clorofilas a e b. Fundo: sistema desloca- 
lizado de eletrons II. 
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o papel principal (Figura 5-39). Nas plantas superiores e 
em alguns grupos de algas (Tabela 10-2), existe tambem 
a clorofila b ; a razao entre a clorofila a e a clorofila b e de 
aproximadamente 3:1. Em alguns grupos de algas, em vez 
da clorofila b encontra-se a clorofila c. As cianobacterias e 
as algas vermelhas dispoem exclusivamente da clorofila a. 
Em lugar da clorofila a, nas bacterias autotrofas ocorrem as 
chamadas bacterioclorofilas (Figura 5-40). 

O significado especial da clorofila a nos organismos 
com fotossintese produtora de oxigenio (oxigenica) cor- 
responde a sua presenga nos centros de reagao, os sitios 
dos processos fotossinteticos primarios. Na sua maioria, 
no entanto, as moleculas de clorofila sao componentes dos 
complexos de captagao de luz, que envolvem os centros 
de reagao como antenas e proporcionam uma absorgao de 
luz mais efetiva (Figura 5-48). Os carotenoides sao pig- 
mentos-antena adicionais. No seu conjunto, os pigmen- 
tos-antena sao tambem denominados pigmentos fotos¬ 
sinteticos acessorios. Logo, os pigmentos fotossinteticos 
nao existem livremente, mas sim ligados a proteinas. No 
caso das clorofilas e carotenoides, essas ligagoes sao nao 
covalentes. Porem, os pigmentos acessorios das cianobac- 
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Figura 5-40 Relagoes estruturais entre diferentes clorofilas e bac¬ 
terioclorofilas. (Segundo G. Richter.) 


terias e algas vermelhas, as ficobilinas, sao cromoprotei- 
deos com grupo cromoforo ligado covalentemente. 

• As clorofilas consistem em um sistema de anel tetra- 
pirrolico, a porfirina, com magnesio com atomo central 
e substituinte caracteristico no anel (Figuras 5-39 e 5-40). 
Os quatro aneis pirrolicos sao ligados por pontes de me- 
tenila. O magnesio e ligado covalentemente com dois ato- 
mos de nitrogenio e, com os outros dois atomos de nitro- 
genio, forma uma ligagao coordenativa. As clorofilas a e b 
se distinguem nos substituintes no atomo de carbono 7: a 
clorofila a tern um grupo metila e a clorofila b um grupo 
formila. No carbono 17, as duas clorofilas possuem um re- 
siduo de propionila, em regra acoplado a um alcool lipofi- 
lico (no caso das clorofilas aeb, o alcool fitol) em ligagao 
ester. Esse substituinte serve a ancoragem da molecula de 
clorofila na regiao interna lipofilica das proteinas associa- 
das as clorofilas das antenas ou dos centros de reagao. O 
fitol e um diterpeno e possui, portanto, 20 atomos de car¬ 
bono (biossintese de terpenos, ver 5.15.2). 

A clorofila liberada pelo fitol e identificada como clorofilideo; o 
clorofilideo sem atomo central e denominado feoforbideo. Se o 
atomo central for retirado das clorofilas (por tratamento acido 
suave), obtem-se feofitinas. Como transportadores de eletrons, 
as feofitinas sao igualmente componentes dos centros de rea¬ 
gao (fotossistema II, ver 5.4.5; centro de reagao das bacterias 
purpureas, ver 5.4.10). A biossintese de porfirina sera tratada 
na segao 5.15. 

A maioria das clorofilas (por exemplo, a e b) absorve 
luz nas faixas de 400-480 nm (azul) e 550-700 nm (ama- 
relo ate vermelho). A bacterioclorofila a das bacterias 
purpureas absorve na faixa do UV abaixo de 400 nm e 
na faixa do vermelho escuro ate o infravermelho entre 
700 e 850 nm; a bacterioclorofila b das sulfobacterias 
verdes absorve na faixa alem de 1.000 nm. Entre 480 e 
550, a faixa da luz verde, a absorgao da clorofila e mui- 
to baixa (“lacuna verde”, Figura 5-41). Por isso, ao olho 
humano as solugoes da clorofila e as partes vegetais clo- 
rofiladas parecem verdes. A “lacuna verde” ( Grimliicke) 
da clorofila a e parcialmente preenchida pela absorgao 
da clorofila b e carotenoides, pigmentos fotossinteticos 
acessorios. As cianobacterias e algas vermelhas fecham 
as lacunas verdes (deixadas abertas pela absorgao de luz 
das algas verdes) por meio de seus pigmentos acesso¬ 
rios, as ficobilinas, as quais pertencem a ficoeritrina e 
a ficocianina. Por isso, as cianobacterias e as algas ver¬ 
melhas encontram luz para a fotossintese em zonas mais 
profundas da agua, abaixo de uma cobertura de algas 
verdes. As bacterias, que dispoem das bacterioclorofilas 
aeb, exploram faixas de energia (por exemplo, infraver¬ 
melho) que nao podem ser aproveitadas pelos demais 
organismos fotossinteticamente ativos (Figura 5-42). 

Embora a utilizagao da luz solar pelas clorofilas nao 
seja otima (“lacuna verde”), elas formaram-se cedo na 
evolugao (a bacterioclorofila a de bacterias purpureas, ha 
mais de 3 bilhoes de anos) e desde entao modificaram-se 
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Comprimento de onda (nm) 


Figura 5-41 Espectro de extingao e espectro de agao (vermelho) 
da fotossfntese de Chlorella, em comparagao com os espectros de 
extingao dos pigmentos fotossinteticos mais importantes (em sol- 
ventes organicos). Urn espectro de agao e obtido por irradiagao das 
celulas com luz monocromatica de comprimentos de onda diferen- 
tes, mas com fluencia de fotons igual (mol fotons m" 2 ) e verificagao 
de urn parametro fotossintetico adequado (por exemplo, evolugao 
do oxigenio). Com frequencia, considera-se a agao maxima obser- 
vada igual a 100% e indica-se o espectro de agao como eficiencia 
quantica relativa, em fungao do comprimento de onda. (Segundo 
E. Libbert.) 


muito pouco (Figura 5-40). O papel exercido essas mo- 
leculas como pigmentos fotossinteticos centrais durante a 
evolugao relaciona-se com caracteristicas especiais, lista- 
das nos paragrafos abaixo. 

O sistema de anel do tipo porfirina e alguns dos seus 
substituintes (Figura 5-40) formam um sistema de liga- 
goes duplas conjugadas. Os eletrons II participantes for- 



Comprimento de onda (nm) 


Figura 5-42 Espectros de extingao de alguns pigmentos fotossinte¬ 
ticos importantes (clorofilas e p-caroteno em solventes organicos; 
ficobiliproteinas em solugao aquosa). (Segundo E. Libbert.) 


mam assim uma orbital molecular uniforme, na qual os 
eletrons nao so oscilam, mas tambem podem circular no 
sistema de anel. Esse fenomeno e uma das causas da esta- 
bilidade dessa classe de ligagao. De fato, as porfirinas per- 
tencem as ligagoes quimicas mais estaveis e encontram-se, 
por exemplo, no petroleo e no carvao (ate 400 milhoes de 
anos) em forma quimica quase inalterada. 

Os eletrons II do sistema de anel do tipo porfirina, 
fortemente deslocalizados, mediante baixas energias po¬ 
dem ser levados a niveis energeticos mais altos, por meio 
da absorgao de fotons de ondas relativamente mais longas, 
por exemplo (Figura 5-43). Com isso, a molecula passa 
para um estado excitado, que pode reagir de maneira ca- 
racteristica. 

Nas moleculas com numero par de eletrons, todas as orbitais 
sao ocupadas de maneira pareada (estado-base de singuleto, S°). 
Apos absorgao de um foton da energia apropriada, um eletron, 
com manutengao da sua diregao de giro (spin), ocupa um nivel 
energetico mais alto (estado de singuleto excitado, S 1 , S 2 , etc., 
conforme a energia absorvida). Apos um curto periodo com li- 
beragao da energia de excitagao, esses estados excitados passam 
novamente ao estado-base ou entao efetua-se uma inversao do 
giro (spin) do eletron excitado (estado de tripleto), de modo que 
ocorrem dois eletrons nao pareados com giro (spin) paralelo (Fi¬ 
gura 5-43). A inversao do giro (spin) pode entao se processar, 
quando o proximo (em altura) estado de singleto excitado pos- 
suir um tempo de vida mais longo do que o processo de inversao 
do giro (spin) necessita (aproximadamente 10” 9 s). 

Os estados excitados de maior significado para a clorofila 
(Figura 5-43) sao o primeiro estado de singleto (corres- 
ponde a absorgao no vermelho), o segundo estado de sin¬ 
gleto (corresponde a absorgao no azul) e o primeiro estado 
de tripleto, alcangado apenas a partir do estado S 1 , pois o 
seu tempo de vida e suficientemente longo (cerca de 15 • 
10~ 6 ). O estado S 2 e de vida muito curta (10~ 12 s) para uma 
inversao do giro (spin). 

Conforme mostra a Figura 5-43, a liberagao da ener¬ 
gia absorvida da clorofila excitada ocorre de maneiras 
diferentes. Apenas parte desses processos pode ser usada 
para realizar trabalho quimico. Esses sao vinculados a 
transigao S 1 —» S°. Nesse caso, pode ocorrer uma trans¬ 
ference de energia sem radiagao (= transference de 
excitons) entre moleculas de clorofila vizinhas, quando 
elas estiverem suficientemente proximas entre si (distan¬ 
ce < 10 nm) e quando a absorgao da molecula de pig- 
mento absorvente de energia for energeticamente mais 
baixa (ondas mais longas) do que a da molecula de pig- 
mento que libera energia. Esse mecanismo tern um sig¬ 
nificado especial para a condugao da energia da radiagao 
absorvida dentro do complexo antena e para a passagem 
da energia para a clorofila a do centro de reagao. Uma 
vez que os espectros de absorgao de uma molecula de 
pigmento dependem do seu entorno (no caso das clo¬ 
rofilas, portanto, do entorno proteico), num complexo 
antena com diferentes clorofilas absorventes, resulta um 
transporte de excitons na diregao da molecula de pig- 
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Figura 5-43 Estados de excitagao de clorofila, tendo como exemplo a clorofila a. Os nfveis energeticos principals mostram uma cisao como 
consequencia de vibragoes moleculares e esses nfveis, por sua vez, apresentam uma cisao fina, que se realiza por rotagoes na molecula. Em 
moleculas organicas, esses processos provocam o aparecimento de bandas de absorgao mais ou menos largas em vez de espectros lineares, 
como sao caracterfsticos para atomos. Fundo azul: giros (spins) de eletrons dos estados de singleto e tripleto excitados, em comparagao com 
o estado-base. Fundo vermelho: extingao da clorofila a provocada por transigoes S° —> S 1 . (Segundo H. Mohr e P. Schopfer.) 


mento que absorve na onda mais longa, portanto de uma 
molecula de clorofila b para uma molecula de clorofila 
a e dentro desse grupo novamente para a molecula de 
clorofila a sempre absorvente na onda mais longa. Final- 
mente, a transferencia de excitons alcanga a clorofila a 
do centro de reagao, que se distingue do conjunto geral 
por um entorno proteico especial e seu arranjo como es- 
treito dimero vizinho (em ingles, special pair, Chla 2 ) por 
meio da absorgao de energia mais baixa (Figura 5-44). 

Diferentemente das clorofilas das antenas, o dimero 
da clorofila a dos centros de reagao nao libera de novo 
imediatamente sua energia de excitagao, mas sim em es- 
tado excitado ele perde inicialmente um eletron, com for- 
magao de um radical carregado positivamente (Chla 2 + ). 
Com a absorgao de um eletron, este finalmente retorna 
novamente ao estado-base (Figura 5-44). Sob iluminagao 
otima, esse processo transcorre cerca de 100-200 vezes por 
segundo. A separagao de cargas ( Ladungstrennung ): 

Chla 2 AEouh ' v > Chlar + e- 

E o passo decisivo da fotossintese. A energia de exci¬ 
tagao dos protons, de vida curta, e transferida a um poten- 
cial eletrico essencialmente de vida mais longa, e este pode 
ser convertido em trabalho quimico. 



Figura 5-44 Transferencia de energia no interior do complexo an- 
tena. A energia luminosa e absorvida pelos pigmentos do complexo 
antena e, por transferencia de energia, transportada para as mo¬ 
leculas de pigmentos vizinhas (menos energeticas), ate que sejam 
alcangadas duas moleculas de clorofila a especiais (specialpair) no 
centro de reagao. 0 dimero da clorofila a excitado libera um eletron 
para um aceptor de eletrons, resultando um radical carregado po¬ 
sitivamente e, pela captagao de um eletron, o estado-base e nova¬ 
mente alcangado. Sob iluminagao substancial, o ciclo de excitagao 
ocorre de 100 a 200 vezes por segundo. 
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Em uma parte dos eventos de excita^ao, a energia ab- 
sorvida e perdida como calor. Este e sempre o caso para 
a transi^ao S 2 —» S 1 , que tem vida muito curta para uma 
transferencia de excitons. Por isso, em um estudo experi¬ 
mental da fotossintese, basta utilizar a luz vermelha para 
provocar a transi^ao S° —» S 1 . A energia do estado S 1 ex- 
citado tambem pode ser completamente perdida como 
calor ou entao ser irradiada como fluorescencia. O estado 
de tripleto da clorofila nao e relevante para a fotossintese. 
Para uma planta iluminada, apenas cerca de uma em 10 
milhoes de moleculas de clorofila encontra-se no estado 
de tripleto. Durante a transferencia para o estado-base, 
que se processa muito lentamente devido a necessaria in- 
versao do giro (spin) (o tempo do meio valor do estado 
T 1 e de 10” 4 -10~ 2 s), pode ser emitida luz fluorescente. Na 
verdade, a clorofila no estado de tripleto pode excitar o 
oxigenio para um estado de singleto. O oxigenio em esta¬ 
do de singleto e quimicamente muito reativo e causa da- 
nos celulares; contra isso, no entanto, a celula desenvolveu 


mecanismos de prote^ao (carotenoides, ver abaixo; ver 
tambem 5.4.8). 

• Os carotenoides sao pigmentos fotossinteticos acesso- 
rios, cuja absor^ao nas faixas do azul ate o verde-azulado 
(Figuras 5-41 e 5-42) estreita mais a lacuna verde. Nas 
plantas superiores e algas verdes, existem dois grupos de 
carotenoides: os carotenos, hidrocarbonetos puros com 
(3-caroteno como representante principal e carotenos 
oxidados, as xantofilas, com luteina como representante 
principal. A cor caracteristica das algas pardas e das diato- 
maceas provem da fucoxantina (uma xantofila); a licopina 
e encontrada nas bacterias purpureas (Figura 5-45). Os ca¬ 
rotenoides nao sao bons transportadores de energia e atin- 
gem apenas cerca de 20-50% da efetividade da clorofila (a 
fucoxantina das algas pardas deve alcan^ar 80%). Por esse 
motivo, na faixa de absor^ao dos carotenoides (cerca de 
460-500 nm) existe tambem uma nitida discrepancia entre 
a absor^ao de luz e o espectro de a^ao da fotossintese. As 


Figura 5-45 Estruturas dos carotenoides fo- 
tossinteticamente relevantes, pertencentes ao 
grupo dos carotenos sem oxigenio e xantofilas e 
das xantofilas com oxigenio. Fundo: sistemas de 
eletrons II deslocalizados. 
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xantofilas das algas verdes e plantas superiores nao trans- 
portam qualquer energia de excita^ao para a clorofila a. 
Sua fun^ao principal na antena consiste na prote^ao con¬ 
tra o estabelecimento do estado de tripleto da clorofila e, 
com isso, a pressao negativa da forma^ao nocivo oxigenio 
de singleto. 

Os carotenoides sao terpenoides como o fitol, mas pos- 
suem 40 atomos de C e, com isso, pertencem ao grupo dos 
tetraterpenos (biossintese, ver 5.15.2). A absor^ao de luz 
depende do grande numero de liga^oes duplas conjuga- 
das, cujos eletrons II formam uma orbital molecular, na 
qual os eletrons estao fortemente deslocalizados e leve- 
mente excitados. 

• Os ficobiliproteideos sao os pigmentos fotossinte- 
ticos acessorios das cianobacterias, algas vermelhas e 
criptofitas. As ficocianinas (pigmentos azuis) e as fico- 
eritrinas (pigmentos vermelhos) ocorrem nesses grupos 
em relates quantitativas alternantes e se sobrepoem 
as clorofilas. As estruturas absorventes de luz (cromo- 
foros) das ficobilinas sao tetrapirrois de cadeia aberta 
(Figura 5-46) semelhante a bile, que se originam pela 
decomposi^ao da hemoglobina (dai a denomina^ao, do 
grego, bilis = bile). Pelo grupo vinil no anel A do tetra- 
pirrol, os cromoforos sao ligados covalentemente a um 
residuo de cistema da protema portadora (liga^ao tioe- 
ter), ficocianobilina como componente da ficocianina 
e aloficocianina, ficoeritrobilina como componente 
da ficoeritrina. Os ficobiliproteideos sao armazenados 
em estruturas altamente organizadas, os ficobilissomos 
(Figuras 2-88 e 5-48), dispostos no lado citoplasmatico 



Figura 5-46 Estruturas de ficocianobilinas e ficoeritrobilinas. Fun- 
do: sistemas de eletrons II deslocalizados. Os cromoforos estao 
ligados covalentemente a um residuo de cistema das apoprotefnas. 
(Segundo G. Richter.) 


da membrana do tilacoide e como antenas sao muito efi- 
cazes na absor^ao de luz. Por meio da transference de 
excitons, mais de 95% da energia de excita^ao absorvida 
e transmitida para a clorofila a dos centros de rea^ao. 
Com base nessa efetividade e nas caracteristicas de ab- 
sor^ao (Figura 5-42), as algas azuis e vermelhas podem 
viver em aguas ainda mais profundas e realizar fotossin- 
tese sob uma cobertura de algas verdes. 

Em cultura de algumas cianobacterias e algas verme¬ 
lhas sob luz com distribui^ao espectral diversa, foi obser- 
vada uma adapta^ao da estrutura de ficobilinas as quali- 
dades luminosas (adapta^ao cromatica). 

A efetividade da utiliza^ao da luz nas faixas espec- 
trais distintas e, com isso, a contribui^ao dos diferentes 
pigmentos para a fotossintese podem ser verificadas 
pela compara^ao do espectro de absor^ao do organismo 
fotossinteticamente ativo ou orgaos com o espectro de 
a<;ao da fotossintese. Nas plantas verdes (Figura 5-41), 
a diferen^a entre o espectro de absor^ao e o espectro de 
a$ao e consideravel na faixa dos carotenoides, pois es¬ 
ses pigmentos - conforme ja mencionado - possuem 
eficiencia apenas limitada na transferencia de energia 
as clorofilas. A mudan^a das propriedades de absor^ao 
dos pigmentos devido a associa^ao com as proteinas dos 
complexos de capta^ao de luz explica porque os espec- 
tros de absor^ao de celulas ou tecidos intactos exibem 
bandas de absor^ao mais amplas do que os pigmentos 
isolados (Figura 5-41). Por esse motivo tambem a “la¬ 
cuna verde” e mais estreita. Ao mesmo tempo, de acor- 
do com o ambiente proteico, as faixas de absor<;ao dos 
pigmentos fotossinteticos - algo diversas, conforme ja 
mencionado - constituem a base para a transferencia de 
excitons no interior das antenas. 

A compara^ao entre os espectros de absor^ao e refle- 
xao de folhas de uma especie decidua (caducifolia) (Figura 
5-47) evidencia que a absor^ao, alem de uma depressao 
(relativamente fraca) na faixa do verde, mostra forte re- 
du^ao no infravermelho entre 700 e 2.000 nm, enquanto 
nesta faixa a reflexao e maxima. Como as folhas decidu- 
as apresentam reflexao mais intensa no infravermelho do 
que as aciculas (de coniferas), por meio de aerofotogra- 
fias nessa faixa do espectro, uma floresta decidua pode ser 
distinguida facilmente de uma floresta de coniferas acicu- 
ladas. Uma vez que a radia^ao no infravermelho e muito 
pobre em energia (embora constitua quase a metade da 
energia solar incidente sobre a superficie terrestre), para 
ser aproveitada fotoquimicamente, biologicamente nao e 
conveniente absorver esses comprimentos de onda: eles 
aqueceriam inutilmente a folha. A absor^ao intensa em 
comprimentos de onda muito grandes (> 3.000 nm) tam¬ 
bem e vantajosa. Nessa faixa espectral, apenas pouquissi- 
ma radia^ao solar chega a superficie terrestre. Contudo, 
como as faixas preferidas para absor^ao tambem sao as 
preferidas para emissao de radia^ao, nessa faixa espectral 
a folha pode emitir rapidamente o calor absorvido com a 
luz solar. 
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infravermelho 



Figura 5-47 Espectros de absorgao (vermelho) e reflexao (azul) 
de folhas do choupo (Populus deltoides). Tambem na faixa do ver- 
de a absorgao ainda e consideravel. Deve ser destacada a forte 
reflexao no infravermelho (“sombra da mata mais fria”). (Segundo 
D.M. Gates.) 


Mesmo na faixa do visivel, a pilosidade (presenga de tricomas) 
das folhas pode aumentar consideravelmente a reflexao e, assim, 
reduzir a absorgao. As folhas densamente pilosas de Enceliafari- 
nosa (especie de deserto) absorvem, por exemplo, apenas 30% da 
radiagao entre 400 e 700 nm; as folhas glabras de outras especies 
de Encelia com conteudo de clorofila semelhante, ao contrario, 
absorvem 84%. 


5.4.3 Organiza 9 ao das antenas coletoras 
de luz 


Em todos os organismos fotossinteticamente ativos, a 
energia luminosa e coletada por antenas. Nessas ante¬ 
nas, altamente estruturadas, os pigmentos fotossinteti- 
cos sao ligados a proteinas, de modo covalente ou nao 
covalente. A orientagao exata das moleculas dos pig¬ 
mentos permite um transporte de energia sem perda de 
radiagao (transferencia de excitons) no interior da ante- 
na. A fixagao estrutural das antenas aos centros de rea¬ 
gao fotossinteticos possibilita a transferencia da energia 
de excitagao da antena para o centro de reagao, que se 
processa igualmente sob forma de uma transferencia de 
excitons. Com isso, as antenas coletoras de luz ampliam 
a efetividade dos centros de reagao, pois so raramente 
uma molecula de pigmento poderia ser excitada direta- 
mente pela absorgao de um foton. 

Nos distintos grupos de organismos fotossintetica¬ 
mente ativos, a estrutura das antenas apresenta diferen- 
gas, muitas vezes ainda nao conhecidas em detalhe (Figu¬ 


ra 5-48). Como nas bacterias purpureas e plantas verdes, 
as antenas podem estar localizadas na membrana fotos¬ 
sinteticamente ativa; nas cianobacterias e sulfobacterias 
verdes, elas podem consistir em componentes integrais de 
membrana menores e grandes, depositados no lado cito- 
plasmatico da membrana. Presume-se que essas antenas 
grandes sejam adaptagoes que permitem as cianobacte¬ 
rias e sulfobacterias verdes a utilizagao fotossintetica de 
luz com intensidade muito baixa, como, por exemplo, em 
agua muito profundas. 

• Os clorossomos (Figura 5-48A) das sulfobacterias 
verdes sao complexos coletores de luz no lado citoplas- 
matico da plasmalema, que consistem em aproximada- 
mente 10.000 moleculas de bacterioclorofilas (principal - 
mente bacterioclorofila c) ligadas a proteinas. Eles sao 
rodeados por uma membrana lipidica e, por meio de 
uma placa basal (com bacterioclorofila a como pigmen¬ 
to), mantem contato com o complexo coletor de luz (in- 
tegrado a membrana) que envolve o centro de reagao. A 
transferencia de excitons vai da bacterioclorofila c, que 
absorve na faixa de 750 nm (B750), passa pela molecula 
de bactericlorofila a da placa basal (B790), chega a bac¬ 
terioclorofila a do complexo intermembrana coletor de 
luz (B804), ate finalmente a bacterioclorofila a do centro 
de reagao (P840). 

• Os ficobilissomos (Figura 5-48B) sao depositados em 
grande densidade (cerca de 400 por pan 2 ) no lado cito- 
plasmatico da membrana do tilacoide (que se isola da 
membrana plasmatica) da cianobacterias (Figura 2-88). 
Com a ajuda de proteinas de ancoragem, eles se ligam a 
centros de reagao integrados a membrana do tilacoide, de 
modo que pode haver uma transferencia de excitons da 
ficoeritrina (absorgao na faixa de 480-570nm), passando 
pela ficocianina (absorvida na faixa de 550-650 nm), ate a 
aloficocianina (absorvida na faixa de 600-680 nm) e desta 
para o dimero da clorofila a do centro de reagao do fotos- 
sistema (ver 5.4.5). 

• As antenas das bacterias purpureas (Figura 5-48C) 
sao componentes integrais da membrana plasmatica e 
consistem em uma antena central (LH1 do ingles, light 
harvesting ), que presumivelmente circunda em forma de 
anel o centro de reagao e, alem das proteinas de ligagao a 
pigmentos, contem carotenoides e 32 moleculas de bac¬ 
terioclorofila a com ordenagao altamente simetrica. Em 
algumas especies, sao acrescidas 8-10 antenas perifericas 
(LH2) por centro de reagao, igualmente organizadas em 
forma de anel e portam 27 moleculas de bacteriocloro¬ 
fila a por anel. Essas moleculas dispoem-se em circulos 
sobrepostos de 18 ou 9 moleculas, de modo que sao agre- 
gadas 250-300 moleculas de pigmento a cada centro de 
reagao. A transferencia de excitons se processa da LH2, 
passando pela LH1, para o dimero da bacterioclorofila a 
do centro de reagao (P870). 
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Luz (480-570 nm) 
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Vista da membrana do tilacoide 


Figura 5-48 Representagao esquematizada de diferentes antenas de organismos fotossinteticamente ativos. A Estrutura presumida de um 
clorossomo das sulfobacterias verdes (Chlorobium). B Ficobilissomo das cianobacterias e rodoficeas. Os ficobilissomos se ligam a um dimero 
respective do fotossistema II. A composigao dos pigmentos antena pode oscilar de especie para especie. C Estrutura da antena das bacterias 
purpureas vista da membrana celular. 9-12 complexes LH2 sao agregados a um complexo LH1. D Estrutura da antena das plantas verdes 
vista da membrana do tilacoide. CP43 e CP47 formam a antena interna, CP26, CP29 e LHCII a antena periferica, em que LHI funciona como 
antena principal. Provavelmente, existem quatro (apenas dois sao mostrados) complexos antena LHCII trfmero por fotossistema II dfmero. AP, 
Aloficocianina; CP, Proteina do cloroplasto (o numero indica a massa molecular em kDa); PC, Ficocianina; LHI, Antena central; LH2, Antena 
periferica; LHC, processo de captagao de luz (light harvesting complex). (A segundo G. Richter; B segundo M. Rogner; C segundo W. Kuhlbran- 
dt; D segundo E.J. Boekema e J.P. Dekker.) 


• Nas plantas verdes, antenas intimamente associadas 
(chamadas de “nucleos”- antenas) estao agregadas aos 
respectivos centros de reagao (fotossistemas I e II, ver 
5.4.4). No caso do fotossistema I, essas antenas consis- 
tem em aproximadamente 100 moleculas de clorofila a e 
sao um componente integral do proprio centro de reagao 
(Figura 5-57). O nucleo-antena ( core-antenne ) do fo¬ 
tossistema II consiste em duas proteinas (CP43 e CP47), 
tendo cada uma delas cerca de 15 moleculas de clorofi¬ 
la a associadas (Figura 5-55). Os complexos perifericos 
coletores de luz (os igualmente complexos integrals de 
membrana CP26, CP29 e LHCII formados por proteina 
e molecula de pigmento) mantem contato com esse nu¬ 
cleo-antena. A antena principal forma LHCII (LHC, do 
ingles, light harvesting complex) (Figura 5-48D). A elu- 
cidagao estrutural de LHCII mostrou que cada proteina 


ligante de clorofila apresenta 7 moleculas de clorofila a, 5 
moleculas de clorofila b e 2 moleculas de luteina. A clo¬ 
rofila b encontra-se na periferia e a clorofila a no centro 
da proteina (Figura 5-49). As distancias entre as molecu¬ 
las de clorofila sao de apenas 0,5-3 nm, garantindo uma 
efetiva transference de excitons. O LHCII localiza-se na 
membrana do tilacoide como trimero. E discutivel se o 
LHCII pode interagir com o nucleo-antena do fotossiste¬ 
ma I (em principio, com estrutura semelhante) e, assim, 
participar da regulagao da distribuigao de energia entre 
os dois sistemas (ver 5.4.4). A cada centro de reagao do 
fotossistema II sao agregadas cerca de 300 moleculas de 
pigmentos-antena. A transference de excitons se pro- 
cessa da clorofila b periferica, por meio de moleculas de 
clorofila a do LHCII para a clorofila a da antena interna 
e do nucleo-antena e finalmente para o centro de reagao 
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Figura 5-49 Modelo estrutural da 
protefna ligante a clorofila a/b e da 
disposigao dos pigmentos fotossinte- 
ticos do complexo trfnnero de capta- 
gao de luz do fotossistema II (LHCII, 
Figura 5-48D). (Gentilmente cedida 
por W. Kuhlbrandt.) 



Figura 5-50 Esquema geral dos 
transportes de eletrons e de ions hi- 
drogenio na fotossfntese, bem como 
da fotofosforilagao das plantas ver- 
des. Outros esclarecimentos estao 
no texto; localizagao dos complexos 
da fotossfntese e da ATP sintase na 
zona dos tilacoides granais ou es- 
tromais, na Figura 5-52. Os sistemas 
participantes e a serie de reagoes sao 
iguais nas cianobacterias. Na verda- 
de, nesses organismos a plastociani- 
na e substitufda por um citocromo c. 
- Fd, ferredoxina; PC, plastocianina; 
PQ, plastoquinona; Q, ciclo Q (Figura 
5-56). (Segundo E. Weiler.) 
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do fotossistema II (dimero da clorofila a, P680). O siste- 
ma de capta^ao de luz do fotossistema I deve funcionar 
de maneira semelhante. Uma “unidade fotossintetica”, 
ou seja, uma cadeia completa de transporte de eletrons 
do fotossistema II ate o fotossistema I (ver 5.4.4, Figura 
5-50), deve possuir aproximadamente 500 moleculas de 
pigmentos (clorofila a eb, carotenoides). 

5.4.4 Visao geral sobre o transporte 

fotossintetico de eletrons e de Tons 
hidrogenio 


Para uma visao melhor, na apresenta^ao a seguir nao se 
consideram as antenas e e abordada meramente a absor- 
^ao de excitons a partir das antenas. A apresenta^ao se 
concentra nas plantas verdes (as relates nas cianobacte- 
rias e proclorobacterias sao muito semelhantes). 

Ja em 1937, R. Hill observou que extratos foliares 
(ou membranas dos tilacoides isoladas) iluminados 
produziam 0 2 , ao contrario de aceptores artificiais de 
eletrons (A), como, por exemplo, Fe 3+ ou pigmentos re- 
duziveis. Nessa “rea^ao de Hill” e necessario exclusiva- 
mente H 2 0 como doador de eletrons; C0 2 nao e parti- 
cipante: 

2 H 2 0 + 4 A ———> 4 A - + 4 H + + 0 2 . (Equa^ao 5-45) 

Isso significa que o oxigenio produzido na fotossintese 
provem da agua e que os aceptores de eletrons soluveis 
nas membranas iluminadas dos tilacoides nao reduzem 
C0 2 . Alem isso, retiram eletrons da agua. Logo, a redu- 
$ao de C0 2 para forma^ao de carboidrato e um proces- 
so separado da rea^ao luminosa, a rea^ao no escuro (ver 
5.5.1-5.5.3). O NADP + e o aceptor de eletrons natural da 
rea^ao de Hill nos cloroplastos: 

2 H 2 0 + 2 NADP + ———> 2 NADPH + 2 H + + 0 2 . 
(Equa^ao 5-46) 

A entalpia livre padrao molar (pH 7, ver 5.1, Equa^ao 5-7) 
para essa rea^ao redox e AG° = +218 kj mol” 1 , numa rea^ao 
endergonica em que sao transportados dois eletrons de um sis- 
tema com potencial redox fortemente positivo (H 2 0/ 1 /20 2 : E° 
= +0,82 V) para um sistema com potencial redox fortemente 
negativo (NADPH + H + /NADP + : E 0 ’ = -0,32 V) (AE 0 ’ = -0,32 
V - 0,82 V = -1,14 V por dois eletrons, resultando, conforme 
a Equa^ao 5-24, z = 2, AG° = 218 kj por mol de NADPH + H + 
formado). 

Para a redu^ao de NADP + com eletrons da agua, sao ne- 
cessarios dois ions da rea^ao luminosa ligados em serie. 
Esses ions ocorrem nos fotossistemas II e I (numerados 
segundo a ordem da sua descoberta), com o respectivo 
dimero da clorofila a no centro de rea^ao. Com base no 
seu comportamento na absor<;ao, esses dimeros da clo¬ 


rofila a dos dois centros de rea^ao podem ser distingui- 
dos: o do fotossistema II (PSII) tern absor<;ao maxima 
em 680 nm e e identificado como P680; o do fotossiste¬ 
ma I (PSI) tern absor^ao maxima em 700 nm e e deno- 
minado P700. 

A existencia de dois fotossistemas foi reconhecida 
pela primeira vez nas determinates da produtividade 
quantica (mol de 0 2 produzido por moles de quanta ab- 
sorvidos), na dependencia dos comprimentos de onda. 
Produz-se uma acentuada forte do rendimento quanti- 
co na faixa de ondas longas do vermelho (> 680 nm) 
(“queda no vermelho”), a qual se manifesta da forte di- 
feren^a entre os espectros de absor^ao e de a<;ao da fo- 
tossintese nessa faixa de comprimentos de onda (Figura 
5-41). Porem, se for feita uma exposi<;ao simultanea a 
luz vermelha de ondas mais curtas (650 nm), obtem-se 
um aumento sinergico da produtividade quantica (a 
produtividade quantica por exposi<;ao simultanea a luz 
de 650 nm e 700 nm e muito maior do que a soma das 
produtividades quanticas por exposi^ao a luz de 650 nm 
ou 700 nm). Esse fenomeno e denominado “efeito de 
Emerson”, em homenagem ao seu descobridor. Ele pro- 
vou pela primeira vez a cooperatividade dos dois fotos¬ 
sistemas com comportamentos de absor^ao levemente 
diferentes. 

A Figura 5-50 mostra uma visao simplificada sobre 
a ordem da rea^ao luminosa, desde a agua ate a forma- 
9 ao de NADPH + H + . Fica claro que a energia luminosa 
e utilizada nao apenas para transporte de eletrons, mas 
tambem o transporte vetorial (acoplado ao transporte de 
eletrons) de ions hidrogenio para o lume do tilacoide. 
Evidencia-se tambem que o potencial quimico do ion 
hidrogenio atua na sintese de ATP. Inicialmente, e apre- 
senta uma visao geral da complexa sequencia de rea^oes 
e apos os sistemas de rea^oes participantes sao tratados 
de maneira mais minuciosa. Na Figura 5-51 sao apresen- 
tadas as estruturas dos sistemas redox participantes da 
rea^ao luminosa. 

O P680 (P680*) excitado pela transference de ex¬ 
citons libera um eletron, que e transportado por uma 
cadeia de transporte de eletrons no fotossistema II (ver 
5.4.5, Figura 5-55), chegando finalmente a uma mole- 
cula de plastoquinona (PQ do ingles, plastoquinone) 
frouxamente ligada. Da capta^ao de um outro eletron 
de um segundo P680 excitado bem como de dois ions 
hidrogenio provenientes do estroma, resulta a plasto-hi- 
droquinona (PQH 2 , Figura 5-51). Pela capta^ao de ele¬ 
trons da agua, o P680 oxidado e reduzido e, assim, chega 
outra vez ao estado-base. A fotolise da agua e efetuada 
pelo complexo de clivagem da agua (Figura 5-55), que e 
componente do fotossistema II. A plasto-hidroquinona 
deixa o fotossistema II e se difunde na membrana do 
tilacoide, que contem um pool de moleculas de plasto¬ 
quinona dissolvidas (cerca de sete por fotossistema II, 
das quais na luz existem ate quatro como PQH 2 ). Da 
membrana do tilacoide, ela vai para o segundo com- 
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plexo integral de membranas, o complexo citocromo 
b /(Figura 5-56), onde PQH e reoxidada a PQ. Os ele- 
trons entao liberados sao transportados em duas rea- 
^oes de transference sucessivas, por uma cadeia de 
transporte de eletrons endogena ate duas moleculas de 
plastocianina (proteina contendo Cu 2+ ), com forma^ao 
da Cu + -plastocianina reduzida. A plastocianina e uma 
proteina soluvel localizada no lume da vesicula do tila- 
coide. Os ions hidrogenio liberados pela reoxida^ao da 
plasto-hidroquinona, por meio do complexo citocromo 
b /, sao liberados no lume do tilacoide. E discutida se no 
complexo citocromo fr/, ocorre um ciclo redox plasto- 
quinona-plasto-hidroquinona (ciclo Q) interno, no qual 
os eletrons retirados de uma molecula de plastoquinona 
sao transportados de volta. Com isso, os ions hidroge¬ 
nio sao captados outra vez do estroma e, pela oxida^ao 
renovada da plasto-hidroquinona a ele associada, li¬ 
berados no lume do tilacoide. No ciclo Q, o complexo 
citocromo bj trabalha como uma bomba de ions hidro¬ 
genio e refor^a o gradiente de concentra^ao do ion hi¬ 
drogenio entre o estroma e o lume do tilacoide. No ciclo 
Q em plena opera^ao, seriam transportados para o lume 
do tilacoide dois ions de hidrogenio por eletron; sem a 
contribui^ao do ciclo Q, a rela^ao seria de 1:1. 

Por intermedio de uma cadeia intramolecular de 
transporte de eletrons (ver 5.4.7, Figura 5-57), o dime- 
ro excitado da clorofila a do fotossistema I (P700*) li¬ 
bera 1 eletron na ferredoxina (Fd, proteina soluvel de 
ferro e enxofre), que se encontra no estroma e, de sua 
parte, representa o doador de eletrons para NADP + . A 
NADP + capta 2 eletrons em sequencia, com forma^ao 
de NADPH+H + (Figura 5-51). O deficit em eletrons do 
P700 oxidado e recuperado pela plastocianina reduzida 
(forma Cu + ). 

A cadeia de transporte de eletrons contem, por- 
tanto, transportador de um eletron e transportador de 
dois eletrons. Por molecula de 0 2 formada, sao trans¬ 
portados 4 eletrons para a forma^ao de 2 moleculas de 
NADPH+H + , sendo necessarios no total 8 excitons. A 
intercala^ao dos sistemas redox soluveis e moveis (na 
membrana do tilacoide, plastoquinona/plasto-hidro- 
quinona dissolvida entre PSI e o complexo citocromo 
bj\ no lume do tilacoide, plastocianina dissolvida entre 
o complexo citocromo bj e PSI) e vantajosa por varios 
motivos: 

• Ela desacopla os estados de excita^ao dos dois fotos- 
sistemas, que dessa maneira nao devem trabalhar em 
sincroniza^ao, o que seria bastante dificil devido aos 
processos fotoquimicos primarios muito rapidos. 

• Ela permite a supera^ao da distancia espacial entre 
os tres complexos proteicos transmembranas. Estes 
nao sao distribuidos estatisticamente na membrana 
do tilacoide. O fotossistema II ocorre nas membra- 

Figura 5-51 Estruturas dos mais importantes sistemas redox do nas empilhadas do tilacoide granal junto com suas 

transporte fotossintetico de eletrons das plantas verdes. antenas; o fotossistema I e o complexo citocromo 
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b /ocorrem principalmente nos tilacoides do estro- 
ma (Figura 5-52). O empilhamento das membranas 
do tilacoide em grana e regulado pela fosforilagao 
reversivel de LHII. Sob luz intensa, o PSII absorve 
mais luz do que o PSI e produz PQH 2 em excesso. 
A PQH 2 ativa uma proteina-cinase, que fosforila a 
LHCII. Com isso, a ligagao eletrostatica de LHCII 
a membrana do tilacoide vizinho e suprimida. Isso 
provoca o desempilhamento do tilacoide granal. 
Nos tilacoides do estroma, fosfo-LHCII eleva a pro- 
dutividade de protons de PSI e, com isso, iguala o 
desequilibrio entre PSII e PSI. Sob luz fraca, o pro- 
cesso e inverso (Figura 5-53). 

O transporte de eletrons dirigido (vetorial) durante a 
reagao luminosa esta ligado a um transporte de ions hi¬ 
drogenio no complexo citocromo bj igualmente dirigido, 
ocorrendo do estroma para o lume do tilacoide. Adicio- 
nalmente, a clivagem da agua libera ions H + no lume do 
tilacoide. Por molecula de 0 2 formada, sao acumulados, 
no minimo, 8 ions H + no lume do tilacoide (4 da cliva¬ 
gem da agua, 4 do estroma atraves da PQH 2 ). Um ciclo 
Q completo forneceria outra vez 4 H + , de modo que, por 
molecula de 0 2 formada, 8-12 ions H + sao acumulados no 


lume do tilacoide. O gradiente de concentragao de ions 
hidrogenio que rapidamente se estabelece por exposigao 
a luz pode ser verificado pelos valores de pH: no estro¬ 
ma dos cloroplastos, registra-se um pH em torno de 8; 
no lume do tilacoide, o pH e 4,5-5. O ApH de aproxima- 
damente 3-3,5 unidades corresponde a uma diferenga de 
concentragao dos ions hidrogenio de cerca de 1:1.000 ate 
1:3.000 entre estroma e lume. Uma vez que para o equi- 
librio de cargas, simultaneamente com os ions hidroge¬ 
nio, ions cloreto sao transportados no lume do tilacoide 
(supostamente por meio de um canal de cloreto), nao se 
estabelece na membrana do tilacoide qualquer diferenga 
de potencial eletrico. 

Com a energia desse gradiente de ions hidrogenio 
(forga motriz de protons, Equagao 5-19), e ativada a sin- 
tese fotossintetica de ATP (modelo quimiosmotico da fo- 
tofosforilagao de P. Mitchell). A ATP sintase e localizada 
na regiao do tilacoide do estroma (ver 5.4.9, Figura 5-59) 
e necessita do transporte de 4 ions H + para a formagao de 
um ATP. Pela contribuigao do ciclo Q, por molecula de 0 2 
formada obtem-se 8-12 ions de H + no lume do tilacoide. 
Estes sao suficientes para a sintese de 2 (sem o ciclo Q) ate 
3 (com o ciclo Q completo) moleculas de ATP. Na reagao 
luminosa, a relagao de NADPH:ATP e de aproximada- 
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Figura 5-52 Heterogeneidade lateral na distribuigao dos complexos da fotossintese e da ATP sintase na membrana do tilacoide. A re- 
presentagao dos complexos proteicos e proporcional ao tamanho deles e reproduz assim de maneira semiesquematica as vistas laterais, 
conforme mostram as imagens obtidas ao microscopio eletronico de alta resolugao (ATP sintase, Figura 5-59). (Segundo J.P. Dekker, 
gentilmente cedida.) 
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Figura 5-53 Fosforilagao reversivel de LHCII. Sob exposigao a 
luz intensa, e formado um excesso de PQH 2 , por meio do PSII. 
Isso leva a uma ativagao da LHCII cinase, com fosforilagao de 
LHCII. A fosforilagao de LHCII provoca a supressao do empilha- 
mento granal e uma associagao de LHCII com PSI, e, com isso, 
aumenta-se a produtividade de protons do PSI. Sob exposigao lu- 
minosa fraca, LHCII e desfosforilado por meio da LHCII fosfatase, 
pelo que o processo se inverte. 


mente 1:1-1:1,5. Para a reagao no escuro (fixagao de C0 2 
no ciclo de Calvin, ver 5.5), NADPH e ATP sao necessa- 
rios na relagao 1:1,5. 

Qual e a produtividade de energia da reagao lu- 
minosa? A entalpia livre padrao molar da formagao de 
NADPH+H + e de AG° = +218 k} mol -1 , a da formagao de 
ATP a partir de ADP+ P t e de AG° = +30,5 k} mol" 1 . Logo, 
o rendimento da reagao luminosa endergonica e de, no 
minimo, 2 mol • 218 kj mol -1 + 2 mol • 30,5 kj moT 1 = 497 
kj por mol de 0 2 formado. Para isso, devem ser emprega- 
dos 8 moles de excitons de energia de excitagao; portanto, 
devem ser absorvidos pelo menos 8 moles de fotons de um 
comprimento de onda de 700 nm. Isso corresponde a uma 
energia de 8 mol • 170 kj moT 1 = 1360 kj da energia lumi¬ 
nosa absorvida. Assim, a produtividade energetica (= efi- 
ciencia da reagao luminosa) e de 497:1.360 = 0,36 (36%). 
A energia restante e perdida sob forma de calor. Essa per- 
da e inevitavel, pois resulta dos processos da separagao de 
cargas nos fotossistemas (ver 5.4.5) que garantem que nao 
ocorra uma recombinagao do eletron liberado pelo dime- 
ro da clorofila a excitado com o dimero oxidado (Chla 2 # ). 
Com base nessas inevitaveis perdas de energia sob forma 
de calor, a fotossintese oxigenica necessita de dois fotos¬ 
sistemas ligados em serie, para poder utilizar os eletrons 
da agua na redugao de NADP + . As bacterias fotossinteti- 
zantes, que retiram eletrons de substratos com potencial 
redox-padrao sensivelmente negativo (por exemplo, H 2 S, 
E° = -0,24 V), necessitam de apenas um unico fotossiste- 
ma para a redugao de NAD + e, alem disso, podem ainda 
aproveitar luz de ondas mais longas. 

Alem do transporte aciclico de eletrons da agua ate 
NADPH, apresentado na Figura 5-50, sob determinadas 
condigoes e realizado tambem um transporte dclico de 
eletrons, no qual a energia luminosa do fotossistema I e 


Tabela 5-18 Componentes da cadeia fotossintetica de transporte 
de eletrons em plantas, ordenado segundo os 
potenciais redox-padrao 


Par redox 

E° (Volt) 

P700* 

mais negativo do que -1,10 

\ 

—1,10 

A, 

-0,88 

FeS x 

0,70 

FeS B 

0,59 

FeS A 

-0,53 

Ferredoxina (FD) 

-0,43 

Fd-NADP + redutase (FNR) 

-0,35 

NADP + + 2H + + 2e-^ NADPH + H + 

-0,32 

Citocromo b 6 

-0,02 

P680* 

mais negativo do que -0,6 

Feofitina* 

-0,66 ate -0,45 

Plastoquinona, ligada 

-0,25 ate 0,05 

Plastoquinona, livre 

+0,11 

FeS R (protefna Rieske) 

+0,29 

Citocromo f 

+0,35 

Plastocianina (PC) 

+0,37 

P700* + e ^ P700 

+0,45 

0 2 + 4H + + 4e-^+2H 2 0 

+0,82 

P680 + + e-^+ P680 

mais positivo do que +0,82 


Caso nao indicados, sao validos os valores de E° para a forma reduzida em 
equilibrio com a forma oxidada ou para a forma excitada (*) em equilibrio com 
o estado-base. 


usada apenas para a sintese de ATP (Figura 5-57B), ou um 
transporte pseudociclico de eletrons, no qual os eletrons 
do fotossistema I sao transportados de volta para o oxige- 
nio (reagao de Mehler, ver 5.4.7). 

Se ordenarmos os sistemas-redox envolvidos no 
transporte nao dclico de eletrons com base nos seus po¬ 
tenciais redox-padrao (Tabela 5-18) e participagao nos 
complexos, resulta o chamado esquema Z (de ziguezague, 
Figura 5-54). Os passos individuais sao descritos a seguir, 
incluindo um exame pormenorizado da estrutura dos fo¬ 
tossistemas. O P700*, com potencial redox-padrao mais 
negativo do que -1,1 Volt, e o agente redutor mais forte 
conhecido para uma celula. 
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-0,32 —► 
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Figura 5-54 Disposigao dos sistemas redox participantes da reagao luminosa fotossintetica, com base nos potenciais redox-padrao. A partir 
deste esquema Z, fica evidente a mudanga da entalpia livre de reagao dos passos individuals sob condigoes padrao. Todavia, as condigoes 
reais (concentragoes, temperatura, pH) no cloroplasto divergem das condigoes padrao. Alem disso, do esquema depreende-se a agregagao 
aos componentes-redox aos complexos de membranas, mas nao sua disposigao real nos complexos. P680*, P700*: estados excitados dos 
dimeros da clorofila a nos centros de reagao dos fotossistemas II e I, respectivamente. (Segundo E. Weiler.) 


5.4.5 Fotossistema II 


O fotossistema II (Figura 5-55) consiste em, no mini- 
mo , 16 proteinas diferentes, duas das quais (proteina D : 
e proteina D 2 ) como heterodimeros formam o proprio 
centro de reagao e outras duas (CP43 e CP47) consti¬ 
tuent o nucleo-antena (Figura 5-48D). As proteinas D x e 
D 2 sao homologas entre si e ao centro de reagao das bac- 
terias purpureas, ou seja, evolutivamente elas sao origi- 
narias de um ancestral comum. A cada heterodimero, 
estao ligadas 4-5 moleculas de clorofila a, 2 de feofitina, 
2 de plastoquinona e 1-2 de carotenoide. Alem disso, 
por meio do complexo proteico D x /D 2 , e conservado 
um grupo (do ingles cluster) de provavelmente 4 ions 
manganes (grupo manganes). Esses ions manganes sao 
orientados para o lume do tilacoide e protegidos (para 
o lado do lume) por uma proteina estabilizante (MSP33, 
proteina estabilizante de manganes 33 kDa). O dime- 
ro da clorofila a (P680) e ligado tanto pela proteina D : 
quanto pela proteina D 2 . 

O transporte de eletrons ocorre apos excitagao de 
P680, passando pela feofitina da proteina D p ate Q A . Esta 
e uma plastoquinona firmemente ligada a proteina D 2 , que 
se transforma em um radical semiquinona (Q A *) (Figura 
5-51) e transporta eletron para Q B , uma segunda mole- 
cula de plastoquinona ligada frouxamente a proteina D r 
Num segundo passo de transference, Q B * capta um outro 


eletron de Q A de novo reduzida a radical semiquinona Q A 
bem como 2 ions FT, dissocia-se como PQH 2 do centro de 
reagao e passa para o pool de plastoquinona dissolvido 
na membrana do tilacoide. Neste caso, a lipossolubilidade 
e mediada pela cadeia lateral (residuo de prenil) apolar e 
terpenoide da plastoquinona. 



Figura 5-55 Representagao esquematica da organizagao e do flu- 
xo de eletrons no fotossistema II. Por motivos de simplificagao, a 
disposigao real do nucleo-antena e diferente da aqui apresentada. 
MSP33, proteina estabilizante de manganes (33 kDa); para as de- 
mais abreviaturas, ver 5.4.5. (Segundo H.W. Heldt.) 
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Com um potencial normal mais positivo do que +1,1 
Volt, o P680 oxidado e um agente oxidante muito forte. 
Ele cobre seu deficit de eletrons mediante oxidagao de 
um residuo especial de tirosina (Z) na proteina D v O ra¬ 
dical tirosina formado, por sua vez, retira 1 eletron do 
grupo manganes acima referido. O grupo manganes e 
um deposito de quatro eletrons, cujos 4 atomos de man¬ 
ganes devem ocorrer nos niveis de oxidagao Mn 2+ , Mn 3+ 
ou Mn 4+ . Pela retirada sequencial de 4 eletrons, o grupo 
manganes (tambem denominado sistema S) e oxidado 
passo a passo: 

S° -> S 1 (+1) -» S 2 (+2) -» S 3 (+3) -> S 4 (+4). 

O estado S 4 , por oxidagao de 2 moleculas de agua e capta- 
gao simultanea de 4 eletrons, retorna novamente ao esta- 
do-base (S°): 

S 4 (+4) + 2 H 2 0 -+0 2 + 4H + + S°. 

Dessa maneira, na clivagem da agua evita-se o estabele- 
cimento de radicals de oxigenio muito reativos e danosos 
as celulas. 

Mediante determinados inibidores pode-se impedir o trans¬ 
pose de eletrons no PSII. As triazinas (por exemplo, atrazina) 
deslocam Q B de seu nicho de ligagao na proteina D v O DCMU 
(diclorofenildimetilureia = diuron) tern atuagao semelhante. Es- 
sas substancias foram langadas como herbicidas. Uma mutagao 
pontual na proteina D1 pode impedir a ligagao ao herbicida (sem 
prejuizo da ligagao a Q B ) e, assim, causar resistencia ao herbicida. 


5.4.6 Complexo citocromo b 6 f 


O complexo citocromo bj funciona no transporte fotos- 
sintetico de eletrons como plasto-hidroquinona-plasto- 
quinona oxido-redutase e simultaneamente como bomba 
de ions hidrogenio. O complexo transmembrana, homolo¬ 
go ao complexo citocromo bj da cadeia mitocondrial de 
transporte de eletrons (ver 5.9.3.3), consiste em varias su- 
bunidades, entre as quais um citocromo/, um citocromo 
b 6 e uma proteina ferro-sulfurosa (denominada proteina 
Rieske, em homenagem ao seu descobridor) funcionam 
como sistemas redox (Figura 5-56). 

Como as clorofilas, os citocromos derivam do sistema 
de anel de porfirina, mas, como atomo central do anel te- 
trapirrolico, eles possuem ferro em vez de magnesio. O anel 
de porfirina (Figura 5-40) com ferro como atomo central 
e denominado heme, e o atomo de ferro central e identi- 
ficado tambem como ferro heme (Figura 5-51). No trans¬ 
porte de eletrons, o atomo central passa por uma troca de 
Valencia (Fe 3+ /Fe 2+ ). Conforme a estrutura do heme ligado, 
os citocromos sao divididos em tres grupos principals: ci¬ 
tocromos a, b e c (correspondendo aos hemes a, b e c). Os 
citocromos se distinguem tambem pela posi^ao de uma 
determinada banda de absor^ao da forma reduzida (banda 
a) e frequentemente sao caracterizados pela especifica^ao 
do maximo de absor^ao dessa banda (por exemplo, citocro¬ 
mo c 555 ). Os citocromos dos tipos bee exercem um papel 
na fotossintese. Nos citocromos do tipo c, o heme c ocorre 
ligado covalentemente (adicionado aos grupos SH de cis- 
teinas, atraves dos seus dois grupos vinil). O citocromo fe 
assim identificado devido a sua ocorrencia no cloroplasto (f 
representa a palavra latina/rons = folhagem); quimicamen- 
te, ele pertence ao grupo c (citocromo c 555 ). O citocromo / 


Figura 5-56 Modelo hipotetico da disposigao 
dos componentes principais do complexo cito¬ 
cromo b 6 f na membrana do tilacoide. Sao repre- 
sentados gradualmente os fluxos de eletrons e 
de ions hidrogenio (setas vermelhas) no ciclo Q 
em andamento. Com participagao do ciclo Q, 
por eletron (transportado para a plastocianina), 
sao transportados dois ions hidrogenio para o 
lume do tilacoide; sem o ciclo Q, a relagao seria 
1:1. PC, plastocianina. (Segundo E. Weiler.) 
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e orientado predominantemente para o lume do tilacoide, 
onde se encontra tambem o heme c. A proteina e ancorada 
na membrana com uma cadeia de aminoacidos. O citocro- 
mo b 6 e uma proteina integral de membrana. Ele contem 
duas moleculas de heme b sobrepostas, que se dispoem per- 
pendicularmente ao piano da membrana. 

A proteina Rieske e periferica e levemente embebida 
na membrana. Seu sistema redox apresenta um centro 
Fe 2 S 2 que consiste em dois atomos de ferro e dois atomos 
de enxofre levemente a eles ligados (Figura 5-51). Uma vez 
que o enxofre pode ser facilmente liberado da estrutura 
(por exemplo, pela agao de acidos fracos), diz-se que o en¬ 
xofre e labil (acido) (ao contrario do enxofre da cisteina, 
que nao pode ser retirado por tratamento acido). O ferro 
ligado no centro ferro-sulfuroso e frequentemente referi- 
do como ferro nao heme. Os citocromos e os centros fer- 
ro-sulfurosos constituem um transportador de eletrons. 

Os eletrons fornecidos pela plasto-hidroquinona 
(PQH 2 , que se liga ao complexo citocromo bj) sao trans- 
portados pelo centro Fe 2 -S 2 da proteina Rieske e citocro¬ 
mo/para a plastocianina oxidada no lume do tilacoide. 
A plastocianina e uma proteina pequena com massa mo¬ 
lecular de aproximadamente 10,5 kDa, contendo um ato- 
mo de Cu em um residuo de cisteina, em um residuo de 
metionina e em dois residuos de histidina (Figura 5-51). 
Sob troca reversivel de Valencia de Cu 2+ para Cu + , a plasto¬ 
cianina recebe ou libera um eletron. 

Os ions H + liberados na oxidagao de PQH 2 sao dei- 
xados no lume do tilacoide pelo complexo citocromo b J. 
O ciclo Q (ainda desconhecido internamente em deta- 
lhe), com participagao do citocromo b 6 ,, presumivelmente 
promove o transporte de mais ions H + do estroma para o 
lume do tilacoide (Figura 5-56). 



Figura 5-57 Representagao esquematica A da estrutura e do fluxo 
de eletrons atraves do complexo fotossistema I e B do transporte 
ciclico de eletrons. No transportem cfclico de eletrons trabalham 
o complexo citocromo b 6 f e o fotossistema I, com a inclusao do 
pool de plastoquinona como bomba de protons impulsionada pela 
luz para produgao de ATP, sem formar NADPH+H + (comparar figura 
5-50). (Segundo H.W. Heldt.) 


5.4.7 Fotossistema I 


O terceiro complexo transmembrana da reagao luminosa 
fotossintetica, fotossistema I, obtem seus eletrons da plas¬ 
tocianina reduzida (PC) e os transporta para a ferredoxina 
(FD), de onde, com a agao da enzima ferredoxina-NADP + 
redutase (FNR), eles passam para NADP + , com formagao 
de NADPH+H + . O fotossistema I (PSI) e homologo ao 
centro de reagao das sulfobacterias verdes e consiste em 
doze ou mais subunidades diferentes. O PSI (Figura 5-57) 
e um heterodimero das proteinas A e B, que, alem dos 
sistemas redox e do dimero P700 da clorofila a, contem 
simultaneamente o nucleo-antena. A e homologa ao com¬ 
plexo D x + CP43 do PSII e B ao D 2 + CP47. A subunidade 
F interage com a plastocianina, D com a ferredoxina eCe 
responsavel pelo transporte de eletrons do centro de rea¬ 
gao para a ferredoxina. 

A separagao de cargas que ocorre apos excitagao de 
P700 tambem mostra semelhangas com os processos no 


PSII. O eletron emitido pelo P700 excitado, por meio de 
duas moleculas monomeras da clorofila a (A, A 0 ), e trans- 
portado para a filoquinona (Figura 5-51), que, como 
clorofila, dispoe de um residuo de fitol. Essa filoquinona 
(Q, tambem denominada A p Figura 5-57A) e ligada a su¬ 
bunidade B do centro de reagao e corresponde a Q A do 
PSII. Como esta, ela capta um eletron, com formagao da 
forma radical semiquinona. Os proximos passos da trans¬ 
ference de eletrons distinguem-se daqueles dos processos 
no PSII. Com a intervengao de tres centros Fe 4 S 4 (Figu¬ 
ra 5-51) (os sistemas redox FeS x , FeS B e FeS A ), o eletron 
excitado e transferido do radical semifiloquinona para a 
ferredoxina (ligada ao lado estromal do PSI atraves da su¬ 
bunidade D). A ferredoxina e uma proteina soluvel e pe¬ 
quena (11 kDa de massa molecular), dotada de um centro 
Fe 2 S 2 (Figura 5-51) e apresenta igualmente um sistema 
redox de um eletron. 

Da ferredoxina reduzida, pode resultar uma transfe¬ 
rence de eletrons, em vez de para NADP + , de volta para 
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Figura 5-58 A Conversao do anion superoxido (0 2 ~*) no sistema ascorbato-gutationa dos cloroplastos. B Ciclo da xantofila para dissi- 
pagao (= liberagao) de energia de excitagao do fotossistema II sob forma de calor. 0 ciclo da xantofila e igualmente acoplado ao siste¬ 
ma ascorbato-glutationa. GSH, glutationa reduzida; GSSG, glutationa oxidada de duas moleculas de glutationa ligadas por uma ponte 
dissulfeto (2 GSH ^ GSSG + 2 H + + 2 e~). (Segundo E. Weiler.) 


P700 + , tambem por meio do complexo citocromo b/ e 
plastocianina. Com participagao do complexo citocromo 
b /, esse transporte ciclico de eletrons (Figura 5-57B) leva 
a translocagao de ions hidrogenio do estroma para o lume 
do tilacoide e, com, isso, proporciona uma contribuigao 
a sintese de ATP (“fotofosforilagao ciclica”), sem que si- 
multaneamente resulte NADPH. O transporte ciclico de 
eletrons ocorre entao principalmente quando a relagao 
NADPH+H + /NADP + e alta e, por consequencia, ha uma 
carencia de substrato para a ferredoxina-NADP + redutase. 

Quando ha redugao acentuada do pool de ferredoxina, 
ocorre transference de eletrons da ferredoxina para 0 2 , 
com formagao de H 2 0 (reagao de Mehler, Figura 5-58A). 
Esse processo e denominado transporte pseudodclico de 
eletrons, pois assemelha-se ao transporte ciclico de ele¬ 
trons no sentido de que nao se forma NADPH + H + , mas 
ATP. Contudo, sob as condigoes da reagao de Mehler fre- 
quentemente a relagao ATP/ADP tambem e alta, de modo 
que apenas ADP esta disponivel para a sintese de ATP. Na 
reagao de Mehler, entao, estabelece-se sobre a membrana 
do tilacoide um gradiente de ions hidrogenio muito forte. 

Na oxidagao da ferredoxina na reagao de Mehler, re- 
sulta inicialmente o anion radical superoxido (0 2 ‘). Este e 
dismutado para 0 2 e H 2 0 2 pela agao da enzima superoxi¬ 
do dismutase. Mediante a participagao de varias enzimas, 
H 2 0 2 e entao reduzido a agua (Figura 5-58A), sendo re- 
primida a formagao dos radicais hidroxila (OH*) extrema- 
mente reativos. Esses radicais se formam (ao contrario dos 
ions metalicos e 0 2 ’) espontaneamente a partir de H 2 0 2 
( Fenton-Chemie ) e causam danos a lipideos, proteinas e 
acidos nucleicos. 


As superoxido dismutases (SOD) sao metaloenzimas. Os cloro¬ 
plastos contem uma FeSOD, uma MnSOD e uma CuZn-SOD. As 
enzimas estao presentes tambem no citoplasma (CuZnSOD), nas 
mitocondrias (CuZnSOD) e nos peroxissomos (MnSOD). 

5.4.8 Mecanismos de regulac^ao e protecjao 
da rea 9 ao luminosa 


A separagao espacial de PSII e PSI e suas antenas (Figura 
5-52) impede um escoamento descontrolado de excitons 
do PSII para o PSI e, ao mesmo tempo, permite uma dis- 
tribuigao dinamica da energia de excitagao para esses dois 
sistemas. Se houver pouca disponibilidade de energia de 
excitagao no PSI, PQH 2 congestiona-se no pool de plasto- 
quinona. Isso tern como consequencia a ativagao de uma 
proteina-cinase, que fosforila o complexo de captagao de 
luz LHCII (Figura 5-53). O LHCII se difunde das areas 
desempilhadas nas regioes do tilacoide estromal, para se 
ligar ao PSI. Dessa maneira, a energia dos excitons deve 
ser desviada do PSII para o PSI (Figura 5-52). 

Sob elevadas intensidades luminosas e, ao mesmo tem¬ 
po, necessidade baixa de ATP e NADPH (por exemplo, 
quando sob temperaturas altas os estomatos sao fechados 
para limitar as perdas de agua e quase nada de C0 2 fica dis¬ 
ponivel para a assimilagao), pode haver ativagao excessiva 
dos sistemas de pigmentos, sem que os excitons escoem. 
Desse modo, existe o perigo de aumento da formagao de 
tripleto de clorofila e, com isso, de singleto de oxigenio (ver 
5.4.2). Tanto os carotenoides quanto o a-tocoferol (ricamen- 
te presente na membrana do tilacoide) transportam tripleto 
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de clorofila e oxigenio singleto novamente para o estado-ba- 
se. Sob intensidades luminosas muito altas, esta prote^ao 
parece nao bastar. Provavelmente, o fotossistema II (fotoi- 
nibi^ao) e prejudicado pelo aumento da decomposi^ao da 
proteina D p de vida incomparavelmente muito curta. Assim, 
o descoramento das adculas em determinadas florestas im- 
pactadas pode ser atribuido a fenomenos foto-oxidativos. 

A energia de excitons em excesso e transformada em 
calor para a redu^ao de danos luminosos. Nesse processo 
deve haver participa^ao da xantofila zeaxantina (Figura 
5-45). Ela e formada a partir da xantofila violaxantina, pre¬ 
sente nas antenas, por desepoxida^ao, quando ha um forte 
gradiente de ions hidrogenio entre o lume do tilacoide (aci- 
do) e o estroma (basico), um indicativo da grande redu^ao 
da rea^ao luminosa (Figura 5-58B). Uma vez que a enzima 
epoxidante catalisadora da rea^ao inversa tern pH otimo 
levemente alcalino (pH 7,6), mas a desepoxidase tern pH 
acido (pH 5,0), pela diminui^ao do gradiente de ions hidro¬ 
genio na membrana do tilacoide a zeaxantina e novamente 
transformada em violaxantina (ciclo da xantofila). 

5.4.9 Fotofosforilasao 


O gradiente de ions hidrogenio de aproximadamente tres 
unidades de pH, formado por incidencia de luz na mem¬ 
brana do tilacoide, produz uma for^a motriz de protons 
(equa^ao 5-19) utilizada para sintese de ATP. Esse proces¬ 
so e denominado fotofosforila^ao. A mudan^a da entalpia 
livre padrao molar para a sintese de ATP, a partir de ADP 
+ P i , e AG° = 30,5 kj moT 1 . No entanto, considerando as 
reais relates de concentra^ao dos participates da rea^ao 
na celula, a mudan^a deveria ser AG ~ 45-50 kj moT 1 . A 
partir da equa^ao 5-19, pode-se verificar que a entalpia li¬ 
vre de um gradiente de ions hidrogenio (ApH = 3, a 25°C) 
e AG = -17 kj mol -1 . Logo, para sintetizar uma molecula 
de ATP seriam movidos, no minimo, tres ions H + ao longo 
de sua queda de potencial eletroquimico. 

Uma vez que a vesicula do tilacoide, na presen^a de 
ADP e fosfato inorganico, sintetiza ATP mesmo no escu- 
ro, quando um gradiente de ions hidrogenio e estabelecido 
sobre a membrana do tilacoide mediate sistemas tampao 
apropriados, o modelo quimiosmotico da fotofosforila^ao 
e valido como prova. 

A ATP sintase se estabelece na regiao do tilacoide 
estromal e estruturalmente assemelha-se a enzima bac- 
teriana e mitocondrial (ver 5.9.3.3). Ela consiste em uma 
cabe^a hetero-oligomera dirigida para o estroma denomi- 
nada CF X (CF do ingles, coupling factor) e de uma por^ao 
transmembrana igualmente hetero-oligomera (CF 0 , o 0 
refere-se a capacidade inibidora da parte F 0 da ATPase mi¬ 


tocondrial). A terminologia foi assumida para a enzima do 
cloroplasto, embora CF 0 nao seja sensivel a oligomicina. 
Por isso, atualmente na maioria das vezes, como aqui, o 
numero zero e empregado como indice). CF 0 forma um 
canal de passagem de ions hidrogenio, enquanto CF 1 efe- 
tua a sintese de ATP (Figura 5-59). 

A ATP sintase produz um motor giratorio acionado 
por ions H + ; com dimensoes de aproximadamente 10-20 
nm, ele e o menor motor conhecido desse tipo. Com isso, 
a assimetrica subunidade y da cabe^a C¥ l deve girar jun¬ 
to com as 12 subunidades III da por^ao CF 0 (dispostas em 
anel), como rotor na por^ao C¥ l composta de tres em tres 
subunidades a e (3 alternates com ate 100 rotates por se- 
gundo, enquanto os ions H + fluem pelo canal CF 0 . Por rota- 
$ao, passam 12 ions H + atraves do canal (um por subunida¬ 
de III). Pelo contato com a subunidade y em rota^ao devem 
ser induzidas mudan^as de conforma^ao nas subunidades 
a e (3, de modo que em cada rota^ao cada um dos tres cen¬ 
tres cataliticos (localizados sobre as subunidades (3) percor- 
re tres estados (Figura 5-59A): um estado sem nucleotideo; 
um segundo estado, no qual ADP e fosfato inorganico sao 
ligados; um terceiro estado, em que se processa a rea^ao 
ADP + Pj —» ATP e finalmente o ATP e liberado da enzima. 
Admite-se que o terceiro estado, por exclusao de agua, seja 
obtido do centre catalitico, para possibilitar a transferencia 
de fosfato sem a concorrencia da rea$ao inversa (hidroli- 
se) (comparar com Figura 5-6). Portanto, por rota^ao do 
rotor sao sintetizadas 3 moleculas de ATP, resultando uma 
rela^ao H + :ATP de 4:1. Muitos detalhes do mecanismo da 
rea^ao da ATP sintase sao ainda desconhecidos. 

Por meio de uma conversao dissulfeto-ditiol (Figura 
5-64), na subunidade y o mecanismo giratorio e ligado na 
presen^a da luz e desligado no escuro. Na presen^a da luz, a 
ferredoxina, via tiorredoxina, reduz a ditiol uma ponte dis- 
sulfeto dessa subunidade; no escuro, a forma dissulfeto e no¬ 
vamente estabelecida. Esse mecanismo impede que a ATP 
sintase catalise a rea^ao inversa no escuro, portanto, trans- 
portando ions hidrogenio para o lume do tilacoide com 
clivagem de ATP. A tiorredoxina e uma proteina de massa 
molecular pequena (cerca de 10 kDa) presente em todas as 
celulas procarioticas e eucarioticas, da qual sao conhecidas 
varias isoformas. Todas possuem no centre catalitico a se- 
quencia de aminoacidos Cis-Gli-Pro-Cis. As duas cisteinas 
formam a ponte dissulfeto na tiorredoxina oxidada. 

Determinadas substancias desacoplam o transporte fotossinte- 
tico de eletrons e a forma^ao de ATP. A rea^ao de Hil continua, 
mas a fotofosforila^ao nao se realiza. Entre esses desacopladores 
estao, por exemplo, os ions NH 4 + e carbonil-cianeto-p-trifluor- 
metoxifenil-hidrazona, que tanto em forma protonada quanto 
desprotonada atravessam membranas e, assim, decompoem o 
gradiente de ions hidrogenio na membrana do tilacoide. 
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Figura 5-59 ATP sintase. A Modelo estrutural do motor giratorio da ATP sintase. A subunidade III da porgao CF 0 forma urn dodecamero e, 
junto com as subunidades y e s, forma o rotor (vermelho); a cabega a 3 p 3 , junto com a subunidade A da porgao CF 1 e as subunidades I, II e IV 
da porgao CF 0 , forma o estator. 0 rotor gira (seta vermelha) no estator innovel, conduzindo 12 ions Fl + (urn por subunidade III) atraves do canal 
de protons, presumivelmente formado entre as subunidades II e IV. A interagao da subunidade assimetrica y em rotagao com as subunidades 
a e p da cabega da ATP sintase, por mudangas de conformagao, induz os tres estados das subunidades p, percorridos na seguinte ordem: 
vazio —> ADP + P- ligado —> ATP ligado. B Reconstrugao da ATP sintase em vista lateral. A figura foi produzida a partir de numerosas eletromi- 
crografias bastante aumentadas, com a tecnica de processamento de imagem. (Gentilmente cedida por B. Bottcher.) 


5.5 Fotossfntese: rota do carbono 


Na assimilagao do carbono, o C0 2 e transformado em 
carboidrato, (CH 2 0) n . Para a formagao de uma hexose, 
aplica-se a equagao basica da fotossintese: 

6 C0 2 + 12 H 2 0 -> C 6 H 12 0 6 + 6 H 2 0 + 6 0 2 . 

A reagao e fortemente endergonica (AG° = 2.862 kj mol” 
\ correspondente a 477 k} mol -1 por molecula de C0 2 fi- 
xada). O oxigenio formado provem da agua (fotolise da 
agua, ver 5.4.4). Com isso, o carbono e reduzido: do nivel 
de oxidagao +IV no C0 2 para o nivel de oxidagao 0 em 
(CH 2 0) n . Portanto, por atomo de C devem ser empregados 
quatro eletrons. Esses eletrons estao sobre NADPH+H + , 
formado na reagao luminosa (ou NADH+H + , em algumas 
bacterias, ver 5.4.10). Alem disso, a conversao necessita de 
energia em forma de ATP, igualmente preparado na rea¬ 
gao luminosa (ver 5.4.4). Por isso, para a formagao de uma 
hexose a partir de 6 C0 2 , genericamente a reagao pode ser 
tambem assim formulada: 

6 C0 2 + 12 NADPH + 12 H + + 18 ATP 
C 6 H i2°6 + 12 NADP + + 18 ADP + 18 Pi + 6 H 2 C>. 


Ela se processa no estroma do cloroplasto (ou no cito- 
plasma, nos procariotos fotossinteticamente ativos) e e 
muitas vezes referida como reagao no escuro, pois a rea¬ 
gao per se independe da luz. Em principio, mesmo na au- 
sencia da luz a reagao ocorreria na presenga de NADPH 
e ATP. Na celula, contudo, a assimilagao de C0 2 realiza- 
-se exclusivamente na presenga da luz, pois apenas en- 
tao NADPH e ATP sao formados. Alem disso, a reagao 
no escuro e ativada na presenga da luz e desativada no 
escuro (ver 5.5.5). A sequencia da reagao e complexa e 
abrange um numero maior de passos cataliticos enzima- 
ticos, que estabelecem um processo circular, denomina- 
do ciclo de Calvin em homenagem ao seu descobridor. 
A luz e na presenga de 14 C0 2 radioativo, M. Calvin incu- 
bou algas (mais tarde tambem cloroplastos isolados) por 
um periodo curto (poucos segundos); apos, extraiu os 
produtos da reagao com etanol fervente e submeteu-os a 
uma separagao bidimensional por cromatografia em pa- 
pel. Os produtos da reagao, separados e marcados radio- 
ativamente, puderam ser visiveis autorradiograficamente 
e identificados por comparagao das posigoes com com- 
postos autenticos. 

O ciclo de Calvin (visao geral: Figura 5-60) pode ser 
subdividido em tres partes: a fase de carboxilagao, a fase 
de redugao e a fase de regeneragao. 
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Figura 5-60 Visao geral das tres partes do ciclo de Calvin, balan- 
ceado pela formagao de uma hexose a partir de 6 moleculas de 
carbono fixado (C0 2 ). (Segundo E. Weiler.) 

A sequencia de reagoes pode tambem ser identificada 
como ciclo redutivo das pentoses fosfato, pois em gran¬ 
de parte ele representa uma inversao do ciclo oxidativo 
das pentoses fosfato (ver 5.9.3.5). Por isso, nem todas as 


enzimas do ciclo de Calvin sao caracteristicas para a fo- 
tossintese. 

5.5.1 Fase de carboxila 9 ao do ciclo de 
Calvin 


O primeiro produto de reagao palpavel no ciclo de Cal¬ 
vin e o D-3-fosfoglicerato. Ele resulta da carboxilagao do 
aceptor de C0 2 , ribulose-l,5-bisfosfato (RuBP), na reagao 
mostrada na Figura 5-61, catalisada pela enzima ribu- 
lose-l,5-bisfosfato-carboxilase/oxigenase (Rubisco) (a 
fungao de oxigenase da enzima sera examinada mais tarde 
no item sobre fotorrespiragao, ver 5.5.6). 

A reagao e fortemente exergonica (AG° = -35 kj 
mol -1 ) e, por isso, transcorre espontaneamente. A par¬ 
tir da ribulose-l,5-bisfosfato, forma-se um enediol, 
que, com participagao do C0 2 (em forma gasosa ocorre 
dissolvido na agua), transforma-se em 2-carboxi-3-ce- 
to-D-arabinitol-l,5-bisfosfato. Esse produto imediato e 
extremamente instavel e, por hidratagao, decompoe-se 
espontaneamente em 2 moleculas de D-3-fosfoglicerato. 
2-carboxi-D-arabinitol-l-fosfato (CA1P), o produto 
da hidratagao desfosforilado na posigao 5 do C0 2 aduzi- 
do, e um inibidor efetivo da reagao de carboxilagao. Ele 
deve participar in vivo da regulagao da atividade da ru¬ 
bisco. O carbono recem-fixado aparece em um dos gru- 
pos carboxila das duas moleculas de D-3-fosfoglicerato 
(Figura 5-61). 

A noite, CA1P acumula-se em algumas plantas (por exemplo, 
em leguminosas) e une-se com afinidade muito alta ao sitio 
de ligagao RuBP da rubisco, provocando a inativagao da enzi- 
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Figura 5-61 Andamento da reagao de fixa- 
gao de C0 2 do ciclo de Calvin. A reagao e ca¬ 
talisada pela enzima ribulose-1,5-bisfosfato 
carboxilase. Um forte inibidor desta enzima e 
2-carboxi-D-arabinitol-1-fosfato, um analogo a 
forma hidratada de 2-carboxi-3-ceto-D-arabi- 
nitol-1,5-bisfosfato. (Segundo G. Zubay.) 
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Figura 5-62 Ativagao da rubisco pela carbamoilagao de um residuo de lisina. A ligagao da RuBP a rubisco nao carbamoilada impede uma 
ativagao. Essa ligagao e suprimida pela rubisco ativase, com emprego de ATP. 


ma. Pela manha, CA1P e decomposto, possibilitando a ativa¬ 
gao da rubisco. Presume-se que a decomposigao seja iniciada 
por uma fosfatase especifica para CA1P. Rubisco deposita C0 2 
e nao o ion HC0 3 _ , de ocorrencia predominante em solugao 
aquosa. No meio alcalino do estroma do cloroplasto ilumi- 
nado (pH ~ 8), o equilibrio esta deslocado mais para o lado 
do carbonato de hidrogenio. O estabelecimento do equilibrio 
C0 2 + H 2 0 ^ HC0 3 ” + H + e catalisado pela enzima carboa- 
nidrase. Contudo, nao ha qualquer indicagao que a atividade 
dessa enzima possa ser determinante da velocidade da reagao 
no escuro. 

A ribulose-l,5-bisfosfato carboxilase/oxigenase e uma 
das enzimas especificas para a fotossintese. A enzima 
dos cloroplastos e um hexadecamero de oito subunida- 
des grandes e oito pequenas e ativa apenas nessa for¬ 
ma. A subunidade grande (51-58 kDa) e codificada pelo 
DNA dos plastidios (ver 6.2.1.2) e translada seu RNAm 
para os ribossomos 70S dos plastidios. A subunidade 
pequena (12-18 kDa), codificada pelo nucleo, e sinte- 
tizada nos ribossomos 80S citoplasmaticos como subs- 
tancia inicial com um peptideo de transito N-terminal, 
e por clivagem desse peptideo de transito e importada 
pelo cloroplasto (ver 6.3.1.4). A formagao de assembleia 
das subunidades para constituir a holoenzima trans- 
corre com participagao de chaperonas (ver 6.3.1.2). O 
centro catalitico e parte integrante da subunidade gran¬ 
de. Em algumas bacterias purpureas, a enzima tern uma 
estrutura divergente e ocorre como dimero das duas su¬ 
bunidades grandes. 

Embora o valor Km (ver 5.1.6.3) da rubisco para 
C0 2 seja de 10-15 |xM e, assim, corresponda mais ou 
menos a concentragao do C0 2 em forma gasosa dissol- 
vido na agua (a concentragao de 350-360 ppm do C0 2 
da atmosfera corresponde a uma concentragao de equi¬ 
librio de C0 2 em solugao aquosa de 10p,M), a catalise 
nao se processa muito rapidamente: o numero de troca 
da enzima por subunidade catalitica e de apenas 3,3 s-1 
(para comparagao, a carboanidrase realiza aproximada- 
mente 10 5 catalises por segundo). Por isso, para uma ca¬ 


talise efetiva sao necessarias quantidades muito grandes 
de enzima: a rubisco pode consistir em ate 50% do con- 
teudo proteico foliar total eea enzima mais frequente 
da biosfera. 

Alem do seu papel como substrato, o C0 2 atua como 
ativador alosterico da rubisco: inicialmente, com uma li¬ 
sina especial da subunidade grande, forma-se um com- 
plexo carbamato, que, apos a ligagao de um ion Mg 2+ , 
provoca a ativagao da enzima (Figura 5-62). A carba¬ 
moilagao da lisina e auxiliada pela atividade da enzima 
rubisco ativase, a medida que a enzima suprime a liga¬ 
gao de RuBP a rubisco de uma maneira dependente de 
ATP, e so assim e possivel uma carbamoilagao. Uma vez 
que a concentragao de Mg 2+ no estroma aumenta na pre- 
senga da luz, a carbamoilagao e a complexagao de Mg 2+ , 
dependentes de ATP, sao mecanismos efetivos que ga- 
rantem que a fixagao de C0 2 so ocorre na presenga de 
todas as condigoes. 

5.5.2 Fase de reduc^ao do ciclo de Calvin 


O produto primario da fixagao de C0 2 , D-3-fosfoglice- 
rato, na segunda parte do ciclo de Calvin e reduzido a 
gliceraldeido-D-3-fosfato. A reagao fortemente ender- 
gonica necessita de ATP como fornecedor de energia e 
de NADPH+H + como agente redutor, ambos produtos 
da reagao luminosa da fotossintese (Figura 5-63). No 
transcurso da reagao, por agao da enzima fosfoglicera- 
to-cinase, D-3-fosfoglicerato e convertido em 1,3-bisfos- 
foglicerato. Este, pela gliceraldeido fosfato desidrogenase 
(GAPDH) com clivagem do fosfato, e reduzido a glice- 
raldeido-D-3-fosfato. No citoplasma, existem isoformas 
das duas enzimas (glicolise/gliconeogenese); no entan- 
to, a GAPDH NADPH/NADP + de plastidio e especifica, 
ao passo que a isoenzima citoplasmatica necessita de 
NADH/NAD + . NADP-gliceraldeido fosfato desidroge¬ 
nase, via sistema ferredoxina/tiorredoxina (Figura 5-64), 
e convertida na forma ditiol e, assim, ativada na presenga 
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Figura 5-63 Andamento global do ciclo de Calvin. Para fins de simplificagao, e apresentada apenas a sequencia de reagoes para a formagao 
de uma molecula de triose fosfato a partir de 3 moleculas de C0 2 . As setas vermelhas identificam as reagoes irreversfveis. Elas sao os princi¬ 
pals sftios afetados pelos mecanismos de regulagao (igualmente representados em vermelho). As setas multiplas indicam quantas moleculas 
reagem cada vez para formar, a partir de 3 moleculas de C0 2 , uma molecula de triose fosfato com ganho da fixagao. Para formar uma mole¬ 
cula de hexose a partir de 6 C0 2 (Figura 5-60), o processo aqui representado precisa transcorrer duas vezes. - TR, tiorredoxina. (Segundo G. 
Zubay, gentilmente cedido; com acrescimo.) 
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Figura 5-64 Regulagao da atividade enzimati- 
ca, dependente da luz, pela conversao dissulfe- 
to-ditiol mediada pela tiorredoxina. No escuro, 
efetua-se a reoxidagao dos grupos tiol, com 
formagao de pontes dissulfeto por oxigenio mo¬ 
lecular. (Segundo E. Weiler.) 



da luz. No exemplo da ATP sintase, vimos uma ativagao 
pela luz comparavel (ver 5.4.9). Esse prindpio de regu¬ 
lagao diz respeito tambem a outras enzimas do ciclo de 
Calvin (ver 5.5.3). 

D-3-fosfogliceraldeido mantem-se em equilibrio 
com di-hidroxiacetona fosfato. A enzima triose fosfato 
isomerase catalisa a regulagao do equilibrio. O D-3-fos- 
fogliceraldeido e a di-hidroxiacetona fosfato sao tambem 
identificados como trioses fosfato e representam car- 
boidratos (trioses). As sequencias de reagoes associadas 
funcionam 

• na sintese de outros carboidratos (por exemplo, saca- 
rose e amido) a partir de trioses fosfato como ganho 
liquido da fotossintese e 

• na regeneragao da ribulose-l,5-bisfosfato, aceptor 
de C0 2 . 

5.5.3 Fase de regenerate* do ciclo de 
Calvin 


Para que a fixagao e a redugao de C0 2 possam transcor- 
rer continuamente, o aceptor de C0 2 , ribulose-l,5-bis- 
fosfato (RuBP), deve ser permanentemente regenerado. 
De 6 moleculas de RuBP e 6 moleculas de C0 2 origi- 
nam-se 12 moleculas de triose fosfato (Figura 5-60). 
Destas, 2 moleculas de triose fosfato podem ser destina- 
das para a sintese de outros produtos do metabolismo; as 
10 moleculas restantes sao empregadas para regeneragao 
de 6 moleculas de RuBP, de modo que resulta um pro- 
cesso circular (Figura 5-60). As reagoes isoladas desse 
processo sao apresentadas na Figura 5-63. A regenera¬ 
gao do aceptor de C0 2 a partir do precursor imediato 
(ribulose-5-fosfato) necessita de ATP, de modo que, por 
molecula de C0 2 fixada no ciclo de Calvin, no total sao 
convertidos 2 NADPH + 2 H + e 3 ATP (2 na reagao da 
fosfoglicerato-cinase, 1 na reagao da ribulose-5-fosfa- 
to-l-cinase). 

As enzimas irreversiveis da fase regenerante, ribulo- 
se-5-fosfato-1 -cinase, frutose-1,6-bisfosfato-1 -fosfatase 
e sedo-heptulose-l,7-bisfosfato-l-fosfatase sao ativadas 
na presenga da luz pelo sistema ferredoxina/tiorredoxina 
(Figura 5-64), assim como a NADP-gliceraldeido fosfa¬ 


to desidrogenase (ver 5.5.2). Alem disso, comparavel ao 
comportamento da rubisco, as duas fosfatases mostram 
estimulagao de sua atividade por Mg 2+ e tern um pH otimo 
em torno de 8,0. Uma vez que - condicionado pelo trans¬ 
pose de ions hidrogenio - no estroma do cloroplasto e sob 
iluminagao, o pH aumenta de aproximadamente 7,2 para 
8,0, e a concentragao de ions Mg 2+ e tiorredoxina redu- 
zida igualmente sobem, a dependencia do pH, de Mg 2+ e 
da tiorredoxina em relagao a essas enzimas-chave do ciclo 
de Calvin representa um sistema extremamente efetivo da 
ativagao pela luz (e inibigao no escuro) do processo global. 

5.5.4 Transformatjao dos produtos 

primarios da assimilate) de carbono 


Como ganho liquido da fixagao e da redugao de C0 2 , 
origina-se inicialmente triose fosfato (Figuras 5-63 e 
5-65). Esta, por um lado, e exportada do cloroplasto e no 
citoplasma esta a servigo da sintese de hexoses. A partir 
destas, e produzido o mais importante agucar de trans¬ 
pose, a sacarose (agucar de cana). A triose fosfato “em 
excesso”, ate 30% dos produtos da fotossintese, nao neces- 
saria para a sintese de sacarose nem para a regeneragao 
de RuBP, e empregada no cloroplasto para a biossintese 
de amido (Figura 5-65). Dessa maneira, o carbono redu- 
zido e armazenado sob forma osmoticamente inativa. No 
escuro, o amido de assimilagao (tambem denominado 
amido transitorio) e decomposto em glicose e maltose, 
a seguir exportadas para o citoplasma e empregadas na 
sintese da sacarose (Figura 5-65). Alem da sacarose, ra- 
pidamente tambem resultam outros compostos organicos 
como produtos da fotossintese, especialmente carboidra¬ 
tos e aminoacidos. Esses assimilados sao exportados das 
celulas e, via floema, levados aos orgaos da planta que de¬ 
les necessitam. 

A troca de trioses fosfato entre cloroplasto e cito¬ 
plasma, na presenga da luz, e catalisada por um trans- 
portador passivo, o translocador de trioses fosfato, que 
transporta um ion fosfato no sentido contrario, funcio- 
nando, portanto, como transportador do tipo antiporte 
(Figura 5-4). Dessa maneira, evita-se que a exportagao 
de trioses fosfato leve ao empobrecimento de fosfato do 
cloroplasto e fica garantida a manutengao da sintese de 
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Figura 5-65 Fluxos de carboidratos na folha, sob influencia da luz (A) e no escuro (B). Na presenga da luz, durante a reagao luminosa sao 
formados ATP e NADPH, com a ajuda dos quais o C0 2 e fixado na reagao no escuro (ciclo de Calvin). As trioses fosfato, entre os primeiros 
produtos fotossinteticos comprovaveis em plantas C 3 , sao empregadas para a produgao de amido transitorio nos cloroplastos ou servem para 
a formagao de sacarose no citoplasma. A sacarose formada e transportada das celulas do mesofilo para o floema e distribuida no interior da 
planta; nos tecidos-dreno, ela e captada ou diretamente ou como hexoses. 


ATP. O translocador de triose fosfato, provavelmente um 
homodimero, cujo monomero apresenta uma molecula 
de aproximadamente 30 kDa, representa a proteina mais 
frequente do envoltorio interno do cloroplasto (15% das 
proteinas dessa membrana). Ele e codificado no nucleo e, 
como pre-proteina, importado pelo cloroplasto com um 
peptideo de transito N-terminal e, com isso, processado 
para a forma madura (ver 6.3.1.4). O monomero atra- 
vessa o envoltorio provavelmente seis vezes, por meio de 
a-helices hidrofobas. Dois aminoacidos da quinta helice 
(carregados positivamente), uma arginina (R) e uma lisi- 
na (K) devem representar os sitios de ligagao dos substra- 
tos anionicos (Figura 5-66). 

A rota da biossintese da sacarose transcorre no ci¬ 
toplasma (Figura 5-67) e comega com triose fosfato (na 
presenga da luz) ou glicose (no escuro). Na presenga 
da luz, a partir de 2 moleculas de triose fosfato, inicial- 
mente e formada frutose-l,6-bisfosfato (FBP) (reagao 
da aldolase). No segundo passo, um residuo de fosfa¬ 
to de FBP e clivado, resultando frutose-6-fosfato (F6P). 


Tres enzimas participam da conversao entre FBP e F6P: 
frutose-l,6-bisfosfatase (FBPase), que leva a formagao 
de F6P; ATP-frutose-6-fosfato-cinase (ATP-PFK), que 
catalisa a reagao inversa; e PPi-frutose-6-fosfato-cinase 
(PP r PFK), que, dependendo do conteudo de PP P pode 
realizar as duas reagoes. Logo a seguir, uma parte da F6P 
e isomerizada a glicose-6-fosfato (G6P) (fosfoglicoi- 
somerase, PGI). A glicose-6-fosfato formada via glico¬ 
se- 1 -fosfato (reagao da fosfoglicomutase) e convertida 
em uridina difosfoglicose (UDPG), com participagao da 
UDP-glicose-pirofosforilase (UGPase). A partir de F6P 
e UDPG e formada sacarose fosfato (reagao da sacaro¬ 
se fosfato sintase), desfosforilada pela sacarose fosfato 
fosfatase, com formagao de sacarose. Esse ultimo passo e 
irreversivel e garante uma sintese efetiva da sacarose. No 
escuro, e desencadeada a sintese de sacarose, por meio 
da glicose formada pela decomposigao do amido. Alem 
disso, com a agao da hexocinase, a glicose e fosforilada 
e G6P formada. Conforme descrito acima, G6P e trans- 
formada em sacarose (Figura 5-67). A sacarose formada 
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Figura 5-66 Modelo de ordenagao da cadeia 
de polipeptideos do translocador monomero 
de trioses fosfato para o envoltorio interno dos 
cloroplastos. Os aminoacidos lisina (KJ-273 e ar- 
ginina (RJ-274 identificados porvermelho devem 
participar da ligagao ao substrato (um codigo de 
letras, Figura 1-11). 0 translocador nativo ocorre 
na membrana presumivelmente como dfmero. 
(Segundo U.l. Flugge.) 



Citoplasma 


Glicose 


Maltose 



Mi Me 


1 Translocador de triose fosfato 

2 Aldolase 

3 PP r Frutose-6-fosfato-cinase 

4 Frutose-1,6-bisfosfatase 

5 ATP-Frutose-6-fosfato-cinase 

6 Fosfoglicoisomerase 

7 Fosfoglicomutase 

8 UDP-Glicose pirofosforilase 


9 Sacarose fosfato-sintase 

10 Sacarose fosfato-fosfatase 

11 Translocador de glicose 

12 Hexocinase 

13 Translocador de maltose 

14 Transglicosidase 


Figura 5-67 Passos enzimaticos da biossfntese da sacarose em 
celulas do mesofilo (folha). - Mi, membrana interna; Me, membrana 
externa. 


e transportada no floema para os sitios de consumo e si- 
tios de armazenagem (transporte de assimilados, ver 5.8). 
Como agucar do tipo tre-halose (ver 1.4.2, Figura 1-19), 
a sacarose nao possui qualquer extremidade redutora e e 
quimicamente inerte. Por isso, a sacarose e um metabo- 
lito de transporte adequado, diferentemente das hexoses 
livres. As hexoses livres, devido a sua fungao de carbo- 
nila, sao quimicamente reativas e suas formas semiacetal 
isomerizam em solugao aquosa (mutarrotagao, ver 1.4.1, 
Figura 1-18). 

Alem da sacarose, o amido e formado na folha como 
produto primario da fotossintese. Alem disso, as trioses 
fosfato, via isoformas plastidiais das enzimas citoplas- 
maticas aldolase, FBPase, fosfoglicoisomerase e fosfogli¬ 
comutase, sao convertidas em G1P no estroma dos clo¬ 
roplastos (Figura 5-68). G1P e ATP servem de substrato 
a ADP-glicose pirofosforilase (AGPase), que forma 
adenosinadifosfoglicose (ADPG) e pirofosfato (PPi). 
Em prindpio, a reagao da AGPase e reversivel, porem a 
reagao e irreversivel por hidrolise do PPj. Essa reagao e 
catalisada por uma pirofosfatase inorganica plastidial. 
A ADPG formada serve como substrato de amido sin- 
tases. O amido consiste em dois polimeros de glicose: 
amilose e amilopectina. A relagao entre amilose e ami- 
lopectina (cerca de 10-30% a 70-90%) e fixada genetica- 
mente e pode ser modificada por cultivo e tambem por 
tecnicas geneticas. 
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1 Aldolase 

2 Frutose-1,6-bisfosfatase 

3 Fosfoglucoisomerase 

4 Fosfoglucomutase 

5 ADP-glicose pirofosfatase 

6 Pirofosfatase inorganica 

7 Amido sintases 

8 Enzima ramificadora 

9 Isoamilases 

10 Glucano-hidro dicinase 

11 Fosfoglucano-hidro dicinase 

12 oc -amilase 

13 fi-amilase 

14 D-enzima 

15 Translocador de maltose 

16 Translocador de glicose 

17 Transglicosidase 

18 Hexocinase 

19 Amido fosforilase 



Figura 5-68 Metabolismo do amido no mesofilo (folha). A Representagao esquematica da sintese e da degradagao do amido na folha. A me- 
tabolizagao do amido apresentada nao e transferivel para outros orgaos e, ate agora, foi comprovada em detalhe apenas na especie-modelo 
Arabidopsis thaliana. Em sementes de grammeas, a mobilizagao do amido de reserva e regulada por giberelinas (ver Figura 6-56). B Formula 
estrutural da ADP-glicose. C Reagao catalisada pela amido sintase. - Mi, membrana interna; Me, membrana externa. 


A formagao de amilose e amilopectina e catalisada 
pela coparticipagao de varias isoenzimas de amido sin¬ 
tase, enzimas de ramificagao e isoamilases. A partir da 
ADP-glicose, com formagao de uma ligagao glicosidica 
a-(l—>4), contem a-D-glicopiranose para a extremida- 
de nao redutora de uma cadeia de glucano a-(1—>4). A 
enzima de ramificagao e uma transglicosidase, que na 
extremidade nao redutora de uma cadeia de glucano 
a-(l—>4) diva um oligomero compreendendo 5-7 gli- 
coses e, mais adiante, no interior da cadeia novamente 
o junta em ligagao glicosidica a-(1^6). Com a ativi- 
dade conjunta das duas enzimas, resulta a molecula de 
amilopectina, que a partir da extremidade redutora se 
ramifica progressivamente para fora. Os comprimentos 
das cadeias e a frequencia dos sitios de ramificagao sao 


ajustados por isoamilases (enzimas desrramificadoras), 
formando-se, assim, graos de amido caracteristicos (ver 
2.2.9.2, Figura 2-89). 

Alem disso, por meio de fosforilagao, o amido e 
menos modificado nos carbonos C3 ou C6. As enzimas 
ct-glucano-hidro dicinase e a-fosfoglucano-hidro di¬ 
cinase provavelmente sejam responsaveis por isso. Am- 
bas as enzimas transferem um residuo de fosfato do ATP 
para os glucanos, formando-se adicionalmente AMP e 
Pi. Como substrato, sao utilizadas essencialmente ou a 
amilopectina nao fosforilada (a-glucano-hidro dicina¬ 
se) ou a amilopectina fosforilada (a-fosfoglucano-hidro 
dicinase). Mesmo quando o mecanismo ainda e desco- 
nhecido, a fosforilagao do amido e uma condigao para a 
sua degradagao. Isso foi demonstrado em mutantes de 
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Arabidopsis thaliana , que exibiram defeitos nas enzimas 
e nao puderam mais degradar eficientemente o amido as 
suas folhas. 

A mobiliza^ao do amido efetua-se ou por fosforo- 
lise ou por hidrolise (Figura 5-68); a degrada^ao fosfo- 
rolitica na folha presumivelmente exerce um papel se- 
cundario. Com deposito de fosfato, a amido fosforilase 
diva a liga^ao glicosidica da extremidade nao redutora 
de uma cadeia de glucano a-(l—>4), formando-se gli- 
cose-1-fosfato. A amilose pode ser totalmente degrada- 
da, a amilopectina apenas ate os pontos de ramifica^ao, 
com forma^ao de uma “dextrina-limite”. A degrada- 
<;ao hidrolitica do amido e catalisada por amilases. As 
a-amilases sao endoamilases que atuam no interior de 
moleculas de amilose e amilopectina e, com clivagem 
das liga^oes glicosidicas a-(1^6), podem degradar o 
amido ate os dissacarideos maltose (Figura 1-19) ou iso¬ 
maltose - Glcp a-(l—>6)Glcp. Ao contrario dessas ami¬ 
lases ubiquitarias, as p-amilases encontram-se apenas 
em plantas. As exoamilases clivam maltoses de extremi¬ 
dade nao redutora e podem clivar totalmente a amilo¬ 
se e a amilopectina ate a “dextrina-limite”. Por meio da 
(3-amilase, em pequena propor^ao resulta o trissacari- 
deo maltotriose, que nao e substrato subsequente para 
as amilases. Pela catalise da enzima desproporcionado- 
ra (D-enzima), dois residuos de glicose da maltotriose 
sao transferidos para glucanos lineares de cadeia cur- 
ta, resultando novos substratos para a continuidade da 
degrada^ao amilolitica. O terceiro residuo de glicose e 
liberado como glicose. As liga^oes glicosidicas a-(1^6) 
das dextrinas-limite sao clivadas por isoamilases. 

A maltose formada nao e metabolizada no estroma, 
como foi aceito por muito tempo. As enzimas necessarias 
para isso, maltose fosforilase ou maltase, ate agora nao 
puderam ser comprovadas em plastidios. Maltose e glico¬ 
se sao exportadas dos plastidios para o citoplasma. Para 
tanto, na membrana interna dos plastidios encontram- 
-se transportadores especificos: translocador de glicose 
e translocador de maltose (Figura 5-68). No citoplasma, 
com consumo de ATP a glicose e fosforilada por hexoci- 
nases e fornecida ao metabolismo. O aproveitamento da 
maltose e um pouco mais oneroso do que se esperava ori- 
ginalmente. Plantas transgenicas que exibiram diminui- 
$ao da atividade de uma transglicosidase citoplasmatica 
distinguiram-se pela redu^ao da degrada^ao do amido. 
Analises mais precisas dessas plantas mostraram que a 
transglicosidase transfere um residuo da maltose para 
um heteroglucano ramificado e libera uma molecula de 
glicose, logo a seguir fosforilada via hexocinases e intro- 
duzida no metabolismo. A transforma^ao subsequente 
do heteroglucano no metabolismo e ainda desconhecida. 
Conforme descrito acima, no escuro a glicose citoplas¬ 
matica serve a sintese de sacarose, entre outras. 


A rota da degrada^ao do amido descrita nao e aplica- 
vel a todos os tecidos vegetais e, ate o momento, foi obser- 
vada apenas em folhas de Arabidopsis thaliana. A degra- 
da^ao do amido no endosperma de cariopses (frutos de 
gramineas) durante a germina^ao difere nitidamente do 
esquema descrito. Nesse caso, a forma^ao das a-amilases 
na camada de aleurona obedece a um sinal hormonal (gi- 
berelina, Figura 6-56) do embriao. 

Na maioria das plantas, a sacarose produzida na fo¬ 
lha serve para o abastecimento dos orgaos fotossintetica- 
mente inativos ou nao suficientemente ativos. Com base 
na sua fun^ao no metabolismo primario, os orgaos vege¬ 
tais classificados em “orgaos-fonte” e “orgaos-dreno”. Os 
orgaos-fonte, como as folhas adultas, produzem um ex- 
cesso de assimilados e, por isso, exportam o liquido des¬ 
ses produtos. Os orgaos-dreno, como as folhas jovens, 
raizes e sementes em desenvolvimento, ao contrario, nao 
produzem quantidades suficientes de assimilados e, as- 
sim, sao encarregados da importa^ao. O transporte de 
assimilados se processa no floema. Alem disso, o floema 
e carregado de sacarose, a qual, via sistema de condu^ao, 
e distribuida no interior da planta (transporte de assimi¬ 
lados, ver 5.8). Chegando ao tecido de destino, a saca¬ 
rose e descarregada simplastica ou apoplasticamente e 
introduzida no metabolismo (ver 5.8.4, descarregamen- 
to do floema). 

5.5.5 Mecanismos de regulate) na 
produ 9 ao e distribuiejao de 
carboidratos 


Alguns fenomenos de regula^ao, especialmente em re- 
la^ao a regula^ao luminosa do ciclo de Calvin, ja foram 
mencionados. Adicionalmente, as enzimas que catalisam 
as rea^oes irreversiveis do ciclo de Calvin estao sujeitas 
a uma regula^ao mediante a inibi^ao do produto final 
(Figura 5-63). Por meio dessa regula^ao fina, evita-se a 
acumula^ao dos intermediaries metabolicos nao neces- 
sarios imediatamente. No entanto, a coordena<;ao das 
atividades metabolicas de cloroplasto e citoplasma du¬ 
rante as fases luminosa e no escuro necessita de um am- 
plo controle, especialmente para ajustar a distribui^ao da 
triose fosfato a necessidade otima. Assim, uma retirada 
excessiva de triose fosfato do ciclo de Calvin para a sin- 
tese de amido ou sacarose poria em perigo a regenera^ao 
do aceptor de C0 2 (ribulose-l,5-bisfosfato) e, com isso, 
prejudicaria o ciclo. Os pontos de ataque da regula^ao 
sao, para a sintese de sacarose, a frutose-l,6-bisfosfato 
fosfatase e a sacarose fosfato sintase citoplasmaticas e, 
para a sintese de amido, a ADP-glicose pirofosforilase 
(AGPase) plastidial. 
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Figura 5-69 A Regulagao da transformagao de frutose-1,6-bisfosfato e frutose-6-fosfato atraves da frutose-2,6-bisfosfato, um metabolite* 
regulador. B Regulagao alosterica e pos-traducional da sacarose fosfato sintase (SPS) pela glicose-6-fosfato e fosfato ou fosforilagao proteica 
reversivel. 


Sob influencia da luz, o conteudo de triose fosfato au- 
menta nos cloroplastos, ao passo que o conteudo de fos¬ 
fato diminui. Para a manutengao da sintese de ATP, e im- 
portante um novo fornecimento de fosfato. Isso acontece 
em parte pela exportagao de trioses fosfato para o citoplas- 
ma em troca de fosfato inorganico. A queda do conteudo 
citoplasmatico de fosfato e o aumento de trioses fosfato 
provocam uma ativagao da biossintese de sacarose por 
meio da elevagao das atividades da frutose-l,6-bisfosfato 
fosfatase (FBPase) e da sacarose fosfato sintase (SPS). A 
atividade da FBPase e regulada negativamente pelo meta¬ 
bolite frutose-2,6-bisfosfato (F2,6BP). A quantidade de 
F2,6BP e determinada pelas atividades relativas dos domi- 
nios da frutose-2,6-bisfosfato-cinase (PFK2-) e da fru- 
tose-2,6-bisfosfato-fosfatase (FBPase-) de uma enzima 
bifuncional de aproximadamente 80 kDa, cujas atividades 
sao estreitamente adaptadas ao conteudo de metaboli¬ 
tes no citoplasma (Figura 5-69A). A atividade da PFK2 
e inibida por triose fosfato, PEP, 2-PGA e PP p ao passo 
que e ativada por P P frutose-6-fosfato e piruvato. Isso as- 
segura que na presenga da luz (conteudo de triose fosfato 
mais alto e conteudo de fosfato mais baixo) nao se forme 
qualquer F2,6BP. Adicionalmente, a FBPase2 submete-se 


tambem a uma regulagao metabolica e e inibida por P p 
frutose-6-fosfato, frutose-l,6-bisfosfato e 6-fosfoglucona- 
to, de modo que sob a luz a fosfatase e ativada e a F2,6BP 
existente e degradada a F6P (Figura 5-69A). Isso provoca 
produgao elevada de F6P, que pode ser empregada na sin- 
tese de sacarose. 

Alem do seu efeito inibidor sobre a FBPase, F2,6BP 
ativa a PPi-frutose-6-fosfato-cinase. Uma vez que a 
PPi-frutose-6-fosfato-cinase in vivo e essencialmente uma 
enzima glicolitica, a queda do conteudo de F2,6BP leva 
a inibigao da glicolise; com isso, na presenga da luz mais 
triose fosfato e incorporada a sintese de sacarose. No es- 
curo, o processo se inverte, de modo que o conteudo de 
F2,6BP aumenta com a atividade crescente de PFK2 e a 
atividade inibida de FBPase2, pelo que a atividade da 
FBPase cai e a atividade da PPi-frutose-6-fosfato-cinase 
cresce. Dessa maneira, realiza-se um controle metabolico 
finamente coordenado do aproveitamento da triose fosfa¬ 
to (Figura 5-69A). 

A isso deve ser acrescentado que a atividade da sa¬ 
carose fosfato sintase submete-se a uma regulagao me¬ 
tabolica e pos-traducional (Figura 5-69B). Com isso, 
a atividade e elevada mediante glicose-6-fosfato (um 
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indicador do fornecimento suficiente de hexose do ci- 
toplasma) e inibida pelo conteudo crescente de fosfato. 
Uma vez que, G6P mantem-se em equilibrio com F6P, 
fica assegurado que a atividade da SPS ajusta-se a oferta 
de substrato. Alem disso, ela e regulada pela fosforila^ao 
proteica reversivel de um residuo de serina especifico. A 
enzima e fosforilada por uma SPS cinase e, assim, con- 
vertida em uma forma menos ativa. A quinase e inibida 
pela G6P, de modo que com suficiente fornecimento de 
substrato nao haja qualquer fosforila^ao. A desfosforila- 
<;ao e catalisada por uma SPS fosfatase, cuja atividade e 
inibida por fosfato e aumentada pela luz (Figura 5-69B). 
Assim, SPS, na presen^a da luz, passa da forma fosforila¬ 
da (menos ativa) para a forma desfosforilada, desde que 
pela fotossintese seja produzida suficiente triose fosfato 
nos cloroplastos e transportada para o citoplasma em 
troca pelo fosfato. Desse modo, fica garantido que, na 
presen^a da luz, as atividades da SPS e da FBPase podem 
transcorrer passo a passo. Uma aparente contradi^ao e 
que a smtese da sacarose se realiza tambem no escuro, 
embora tanto a FBPase como a SPS deveriam ser ina- 
tivadas no escuro. Essa aparente contradi^ao pode ser 
desfeita pelo fato de que na smtese da sacarose no es¬ 
curo e empregada hexose fosfato em vez de triose fosfa¬ 
to, de modo que o passo da FBPase regulado pela luz e 
evitado. A atividade da SPS e governada principalmente 
por metabolitos e, por isso, menos regulada pela luz. Em 
dicotiledoneas, provavelmente isso e efetuado por dife- 
rentes isoenzimas da SPS; presume-se que uma dessas 
isoenzimas nao esteja sujeita a inativa^ao pelo escuro 
mediante fosforila^ao e seja responsavel pela atividade 
enzimatica no escuro. 

A regula^ao da forma^ao do amido no cloroplasto e 
bem menos conhecida. A atividade da ADP-glicose pi- 
rofosforilase e aumentada pelo D-3-fosfoglicerato. Uma 
eleva^ao do nivel de fosfoglicerato no estroma indica 
que foi fixado mais C0 2 do que o necessario, sob forma 
do produto de rea^ao D-3-fosfoglicerato, a exporta^ao 
para o citoplasma e a manuten<;ao do ciclo de Calvin. 
Por meio do fosfato, a ADP-glicose pirofosforilase e ini¬ 
bida. Uma eleva^ao do fosfato ocorre especialmente du¬ 
rante a fase escura, quando nao ha qualquer fotofosfori- 
la$ao. Entao, falta tambem o ativador D-3-fosfoglicerato. 
Existem relatos que a AGPase esta sujeita a uma regu- 
la$ao redox, semelhante as enzimas do ciclo de Calvin. 
Atualmente, examina-se ate que ponto a regula^ao redox 
presta uma contribui^ao importante a regula^ao da sm¬ 
tese do amido. 

5.5.6 Fotorrespiracjao 


Em uma rea^ao colateral - na verdade, muito signifi- 
cativa -, a rubisco catalisa a fixa^ao de uma molecula 


de 0 2 em vez de C0 2 , em que a ribulose-l,5-bisfosfato 
funciona igualmente como aceptor. Diferentemente da 
rea^ao da carboxilase, a rea^ao da oxigenase fornece ape- 
nas uma molecula de D-3-fosfoglicerato e um corpo C 2 
(2-fosfoglicolato) (Figura 5-70). Sob ilumina^ao intensa, 
cerca de 20-30% de todas as rea^oes da rubisco podem 
transcorrer como oxigena^oes; em temperaturas altas, 
esses valores podem chegar a 50%. O motivo dessa de¬ 
pendence da temperatura se deve ao fato de que a afi- 
nidade da rubisco para C0 2 diminui com a temperatu¬ 
ra crescente e a solubilidade de C0 2 em solu^ao aquosa 
simultaneamente decresce mais fortemente do que a de 
0 2 . A planta faz um investimento consideravel para recu- 
perar o carbono extraido ao ciclo de Calvin em forma de 
2-fosfoglicolato (Figura 5-70). Uma vez que, ao mesmo 
tempo, o oxigenio e consumido e resulta C0 2 , o processo 
e tambem conhecido como respira^ao na presen^a da 
luz ou fotorrespira^ao - por causa da semelhan^a for¬ 
mal a respira^ao celular. 

Fica evidente que, na rea^ao de oxigenase da rubisco, uma in- 
suficiencia na discriminate) do substrato na evolu^ao da en¬ 
zima, devido a ausencia de oxigenio molecular na atmosfera, 
era sem importance e, por isso, nao sujeita a sele^ao. Somente 
com o aparecimento da fotossintese oxigenica, houve o enri- 
quecimento gradual de oxigenio na atmosfera. Embora desde 
entao tenham se passado 1,5 bilhao de anos, nao foi possivel 
uma otimiza^ao evolutiva do centro catalitico da rubisco; por 
isso, teve que ser desenvolvido um mecanismo bioquimico 
complexo, com participa^ao de tres compartimentos celulares 
para “repara^ao” do dano (perda de carbono) causado pela 
rea^ao de oxigena^ao da rubisco. Alem disso, ainda se discute 
se a fotorrespira^ao poderia ser um mecanismo adicional de 
prote^ao contra o dano oxidativo dos fotossistemas. Isso po¬ 
deria entao ser significativo quando, por deficiencia hidrica e, 
portanto, fechamento dos estomatos, o C0 2 era menos dispo- 
nivel; todavia, sob radia^ao luminosa mais elevada, muito ATP 
e NADPH sao formados e a pressao parcial de 0 2 (fotolise) e 
alta. A fotorrespira^ao presta-se entao a remo^ao de 0 2 , ATP e 
NADPH e a libera^ao de C0 2 , de modo que o ciclo de Calvin 
pode ser mantido. 

As rea^oes da fotorrespira^ao sao efetuadas no cloroplas¬ 
to, peroxissomo e mitocondria. Como os glioxissomos 
(ver 5.11), os peroxissomos pertencem aos “microcor- 
pos” (ver 2.2.6.6). Peroxissomos, cloroplastos e mitocon- 
drias ocorrem nas celulas do mesofilo frequentemente 
muito proximos uns dos outros (Figura 5-71), indicativo 
de intensa troca de materia entre essas organelas. 

A Figura 5-70 apresenta a serie de rea^oes da fotor- 
respira^ao. No balan^o, 2 moleculas de fosfoglicolato (2 
• 2 atomos de C) sao transformadas em 1 molecula de 
D-3-fosfoglicerato, empregada para abastecer o ciclo de 
Calvin. Logo, 75% do carbono extraido ao ciclo (3 de 4 
atomos de C) em forma de 2-fosfoglicolato sao recupera- 
dos; na forma^ao de L-serina a partir de 2 moleculas de 
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CLOROPLASTO PEROXISSOMO MITOCONDRIA 


Figura 5-70 Sequencia de reagoes e compartimentalizagao da fotorrespiragao. Para a formagao de serina, sao necessarias 2 moleculas de 
glicina: a reagao da ribulose-1,5-bisfosfato oxigenase e a formagao de glicina a partir de 2-fosfoglicolato, portanto, transcorrem duas vezes 
(fundo laranja). © Fosfoglicolato fosfatase, © glicolato oxidase, © catalase, © serina-glioxilato aminotransferase e glutamato-glioxilato amino- 
tranferase, © complexo glicina descarboxilase, © hidroxipiruvato redutase, © glicerato-cinase, © glutamato sintase/ciclo glutamina sintetase 
(ver 5.6.1), © translocador de glicerato-glicolato, ® translocador de aminoacidos, © translocador de malato-glutamato, © translocador de 
malato-2-oxoglutarato. (Segundo E. Weiler.) 


glicina, um quarto do carbono e liberado nas mitocon- 
drias como C0 2 . O ion NH 4 + , igualmente formado na rea¬ 
gao da glicina descarboxilase, e refixado no cloroplasto 
com grande eficiencia, com formagao de glutamato. Essa 
reagao e tratada de maneira mais precisa na segao 5.6. A 
glicina descarboxilase e um complexo multienzimatico 
semelhante a piruvato desidrogenase mitocondrial e pode 
representar ate 30-50% do total da matriz proteica mito¬ 
condrial em partes verdes vegetais, ao passo que em te- 
cidos aclorofilados a enzima nao ocorre ou esta presente 
apenas em quantidades pequenas. Isso evidencia o grande 
investimento que a planta faz para a realizagao da fotorres¬ 
piragao. Nos peroxissomos, ocorre uma quantidade consi¬ 
dered de catalase, a enzima principal dos microcorpos. 
As inclusoes cristalinas presentes as vezes nos peroxis¬ 
somos e visiveis ao microscipio eletronico consistem em 
catalase. A enzima catalisa a dismutagao do peroxido de 
hidrogenio (H 2 0 2 ), ocorrida na reagao da glicolato oxi¬ 
dase, em H 2 0 e Vi0 2 e impede assim danos celulares pelo 
forte agente oxidante. 

O intercambio de metabolitos entre os comparti- 
mentos participates da fotorrespiragao e efetuado por 
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e externo do 
cloroplasto 
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Figura 5-71 Organelas em uma celula do mesofilo de folha de taba- 
co (corte, 17.000x). (Segundo B.E.S. Gunning e M.W. Steer.) 
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translocadores da membrana interna do cloroplasto ou 
da mitocondria. A troca de materia atraves da mem¬ 
brana do peroxissomo (simples) deve ser efetuada via 
porinas (proteinas integrais de membrana, formadoras 
de poros), que possibilitam a passagem, de maneira re- 
lativamente nao seletiva, de compostos com massa mo¬ 
lecular pequena. 

Energeticamente, a fotorrespira^ao e muito mais dispendiosa 
do que a fixa^ao de C0 2 . Por C0 2 , no ciclo de Calvin sao gas- 
tos no total 3 ATP e 2 NADPH (ver 5.5.3). Para obter um ba- 
lan^o de carbono equilibrado (portanto, nao sofrer qualquer 
perda de carbono devido a rea^ao da oxigenase), os metabo- 
litos existentes em dois ciclos de oxigenase (2 vezes 2-fosfo- 
glicolato e 2 vezes D-3-fosfoglicerato) deveriam ser transfor- 
mados, e o C0 2 resultante refixado via rubisco. Uma vez que, 
de 2 moleculas de 2-fosfoglicolato e formada 1 molecula de 
D-3-fosfoglicerato, no total (no ciclo de Calvin), portanto, se- 
riam 3 moleculas de fosfoglicerato para a conversao em 3 mo¬ 
leculas de triosefosfato, para regenerar 3 moleculas de RuBP, 
para fixar 1 molecula de C0 2 e para “pagar” os custos-extras 
da fotorrespira^ao (1 ATP: glicerato-cinase; 1 ATP e 2 Fd red 
corrrespondendo a 1 NADPH: para refixa^ao de NH 4 + ). Jun¬ 
to, por 2 moleculas de 0 2 resulta uma necessidade de apenas 
10,5 ATP e 6 NADPH (por 0 2 , portanto, um pouco mais do 
que 5 ATP e 3 NADPH), para manter equilibrado o balan^o 
de carbono. Uma vez que, a rela^ao carboxila^ao/oxigena^ao 
situa-se na folha entre 2:1 e 4:1, por conta da fotorrespira^ao 
resulta uma necessidade adicional em ATP e NADPH de apro- 
ximadamente 50%. Cerca de um ter^o da energia dos excitons 
posta a disposi^ao pelas antenas e destinada, portanto, para 
essa rea^ao adicional. 

5.5.7 Abso^ao de C0 2 pelas plantas 


A concentraqao natural de C0 2 na atmosfera representa 
atualmente cerca de 0,036-0,037 vol. % (360-370 ppm). 
Na metade da decada de 1960, o valor era de aproxima- 
damente 320 ppm. Desde entao, a concentraqao media 
de C0 2 da atmosfera cresceu quase linearmente sobre 
o valor atual. Entre o ar do entorno e o ar intercelular 
existe um gradiente de concentraqao apenas tenue; com 
estomatos fechados, ele nao e suficiente para impulsio- 
nar o C0 2 atraves das barreiras de difusao da cuticula e 
da epiderme. A situaqao e outra na absorqao de 0 2 pela 
respiraqao: o abrupto gradiente de concentraqao entre o 
ar externo (cerca de 21 vol. %, 210.000 ppm) e as mito- 
condrias respirantes (perto de 0%) possibilita uma taxa 
de difusao suficiente para cobrir a necessidade de 0 2 de 
orgaos nao muito volumosos, mesmo quando os esto¬ 
matos estao fechados. Assim, o C0 2 chega ao interior 
da planta somente com estomatos fechados, e o estado 
de abertura desses estomatos tern influencia decisiva na 
fotossintese. Uma vez que, devido a afinidade nao muito 
alta da rubisco para C0 2 (10-15 [xM, ver 5.5.1), a con¬ 
centrate natural de C0 2 (e a concentrate de C0 2 - 
dissolvido em agua - em equilibrio com ela, cerca de 10 


|jlM a 25°C) e subotima para a enzima, ha necessidade 
de uma resistencia a difusao dos estomatos mais baixa 
possivel (abertura de poro* maior possivel) durante o 
andamento da fotossintese, para o efetivo fornecimento 
de C0 2 aos cloroplastos. Como isso leva a uma perda 
de agua simultanea e consideravel pela transpirate es¬ 
tomatica, o suprimento hidrico e igualmente decisivo 
para o rendimento fotossintetico. Conforme ja mencio- 
nado (ver 5.3.4, Equate 5-38), o coeficiente de trans¬ 
pirate (g H 2 0 transpirado por g C0 2 fixado) de uma 
folha media de uma planta latifoliada e de aproximada- 
mente 200-800. Isso significa que, por molecula de C0 2 
fixada, 500-2.000 moleculas de agua sao perdidas. Esses 
numeros mostram o quanto um controle otimo da fun- 
qae estomatica e crucial para as plantas. Alem do su¬ 
primento hidrico e da concentrate de C0 2 na folha, a 
luz e a temperatura tambem regulam o grau de abertura 
dos estomatos. Os estomatos (ver 3.2.2.1, 5.3.4 e 7.3.2.5) 
atuam como ventis regulaveis e governados pelo turgor 
(Figura 5-72). A causa imediata do movimento estoma- 
tico e em todo o caso uma diferenqa do turgor nas celu- 
las-guarda e nas celulas vizinhas, denominadas celulas 
subsidiarias quando distinguem-se morfologicamente 
das demais celulas epidermicas (ver 3.2.2.1). A eleva¬ 
te do turgor na celulas-guarda, em rela^ao as celulas 
do entorno, provoca abertura estomatica, e diminui^ao 
de turgor leva ao fechamento da fenda estomatica. As 
mudan<;as reguladas de turgor nas celulas-guarda re- 
montam a mudan^as do potencial osmotico nas celulas, 
que se baseiam especialmente em altera<;6es das concen¬ 
trates de ions potassio (K + ) e ions cloreto (CE) e/ou 
ions malato (malato 2 ~) como ions opositores. Elas sao 
controladas por circulos regulares mantidos em trocas 
reciprocas, nos quais as celulas-guarda funcionam como 
coordenadores. 

O potencial osmotico das celulas-guarda e regula- 
do pela agua disponivel no tecido. A natureza do sensor 
do potencial hidrico (sensor M*) e desconhecida. Quan¬ 
do nao sao alcan^ados determinados valores-limiar do 
potencial hidrico (-0,7 ate -1,8 MPa na folha), o acido 
abscisico (fitormonio, ABA do ingles, abscisic acid , ver 
6.6.4) e acionado, induzindo o fechamento do estoma- 
to em poucos minutos. Alem dessa rea$ao hidroativa, 
as vezes os estomatos tern rea^ao hidropassiva, ou seja, 
sem altera^oes do seu potencial osmotico. Isso acontece 
quando as celulas-guarda e as celulas vizinhas perdem 
ou ganham agua em graus diferentes. Assim, por exem- 
plo, quando uma planta sob deficiencia hidrica e rega- 
da, suas celulas epidermicas absorvem agua mais rapi- 


* N. de T. No original, os autores utilizam o termo poro para se refe- 
rir a parte do estomato onde se efetua o controle da transpira^ao. No 
entanto, na literatura anatomica consagrada em lingua portuguesa, 
o poro (cujas dimensoes e forma se alteram de acordo com os mo- 
vimentos das celulas-guarda) e a abertura externa situada acima da 
fenda estomatica (ostiolo), ao nivel da qual se processa o controle 
efetivo de abertura/fechamento do estomato. 
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Figura 5-72 Esquema simplificado do sistema 
de reagao dos estomatos. 0 controle exercido 
pela temperatura nao e mostrado. Outros escla- 
recimentos encontram-se no texto. - 'F, poten- 
cial hfdrico; ABA, acido abscfsico. (Segundo K. 
Raschke, complementado.) 


damente do que as celulas-guarda. Em consequencia, 
aumenta o turgor das celulas epidermicas em relagao as 
celulas-guarda, causando um fechamento hidropassivo 
da fenda estomatica. 

As celulas-guarda reagem a concentragao de C0 2 no 
interior da folha. O mecanismo sensorial provavelmen- 
te esta localizado nas celulas-guarda e sua natureza exa- 
ta ainda e desconhecida. Uma queda da concentragao de 
C0 2 nas celulas-guarda provoca elevagao do seu potencial 
osmotico e conseqiiente entrada de agua, com aumento 
de volume dessas celulas e abertura dos estomatos. O au¬ 
mento da concentragao de C0 2 nas celulas-guarda causa 
nova redugao do potencial osmotico e as fendas estoma- 
ticas se fecham. 

Em geral, a dependencia dos estomatos em relagao 
a temperatura corresponde aquela da fotossintese. Em 
plantas com bom suprimento hidrico, a dependencia dos 
estomatos em relagao ao C0 2 pode ser perdida sob tempe¬ 
ratura elevadas. Isso e ecologicamente conveniente, pois o 
esfriamento pela transpiragao impede o superaquecimen- 
to da folha causado por temperaturas elevadas e a tempe¬ 
ratura foliar pode ser mantida mais proxima possivel da- 
quela otima para a fotossintese. 

O grau de abertura dos estomatos pode oscilar em uma mesma fo¬ 
lha. A celulas-guarda respondem as realidades locais. Isso permite 
a planta uma extrema otimizagao economica do metabolismo. 

O mecanismo do movimento estomatico e seu controle, 
bem como divergences das realidades gerais em plantas 
com mecanismos fotossinteticos adicionais (ver 5.5.8, 
5.5.9) serao tratados mais tarde (ver 7.3.2.5). 

O ingresso de C0 2 na planta pode ser descrito por 
uma forma derivada da primeira lei da difusao de Fick 
(Equagao 5-30): 


2 2r (Equagao 5-47) 


A taxa de difusao para o C0 2 (J co ) e, portanto, pro- 
porcional ao seu gradiente de concentragao (AC co ) e 
inversamente proporcional a resistencia a difusao r, que 
resulta da soma de resistencias a difusao individuais 
(Figura 5-73). No ar, o C0 2 (como o 0 2 ) pode se difun- 
dir aproximadamente 10 5 vezes mais rapido do que na 
agua (para C0 2 : 1 cm s _1 na fase gasosa, 10 -5 cm s _1 na 
fase aquosa). Por isso, e vantajoso para a planta man- 
ter na fase gasosa o mais proximo possivel aos sitios de 
reagao os gases trocados com o entorno. O sistema de 
espagos intercelulares presta-se a essa finalidade (ver 
3.2.1, Figura 3-7). 

A resistencia da camada-limite e uma das resistencias que o C0 2 
precisa veneer no seu caminho para os cloroplastos fotossinteti- 
zantes de cormofitas (Figura 5-73). Essa resistencia e proporcio¬ 
nal a espessura da camada-limite, ou seja, a camada de ar junto 
a folha ou a camada de agua em repouso em plantas aquaticas, 
na qual nao se realizam quaisquer transportes convectivos. No 
ar parado, essa camada pode ter alguns milimetros de espessura; 
com vento forte, ela pode desaparecer completamente. A espes¬ 
sura e a estabilidade da camada-limite dependem tambem da es- 
tabilidade foliar (por exemplo, da cobertura de tricomas). Com 
resistencia alta da camada-limite, o C0 2 pode sair dessa camada 
para o interior da folha mais rapidamente do que e suprido de 
fora; desse modo, a camada de ar junto a folha fica pobre de C0 2 . 
A resistencia cuticular praticamente insuperavel impede a difu¬ 
sao de C0 2 , de modo que o gas penetra atraves dos estomatos. 
A resistencia estomatica a difusao e regulavel fisiologicamente 
pela planta e exibe limites amplos de oscilagao. Com estoma¬ 
tos amplamente abertos, ela e 4 a 5 vezes mais baixa do que a 
resistencia do mesofilo, composta pela resistencia a difusao no 
sistema intercelular, pela resistencia da superficie-limite na pas- 
sagem para a fase liquida nas paredes celulares (por exemplo, das 
celulas do parenquima paligadico) e pela camada de difusao no 
interior do citoplasma e dos cloroplastos. Uma vez que o carater 
abrupto do gradiente de C0 2 , em ultima analise, e determinado 
pela capacidade de trabalho do sistema de carboxilagao, fala-se 
finalmente tambem de uma “resistencia a carboxilagao” (que nao 
e resistencia a difusao). 
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Figura 5-73 Gradiente de concentragao de C0 2 e resistencias ao 
transporte em uma folha hipoestomatica de planta latifoliada C 3 por 
ocasiao da fotossfntese. Estabelece-se um gradiente de concentra¬ 
gao de C0 2 do ar externo (C a ), passando pelo ar dos espagos inter- 
celulares, ate um minimo no sftio de carboxilagao (C c ). No sistema 
de espagos intercelulares, o suprimento de C0 2 provem nao apenas 
do exterior, mas tambem da respiragao nas mitocondrias (CJ e da 
fotorrespiragao nos peroxissomos (C p ). Como resistencias ao trans¬ 
porte sao atuantes: a resistencia da camada-limite r a , a resisten- 
cia estomatica regulavel r e , as resistencias a difusao nos espagos 
intercelulares r„ resistencias no processo de solugao e transporte 
do C0 2 na fase liquida da parede celular r c e no protoplasma r p ; r x , 
“resistencia a carboxilagao”. (Segundo W. Larcher.) 

Com a mudanga da resistencia estomatica a difusao, a 
planta pode manter amplamente constante a concentragao 
de C0 2 nos espagos intercelulares, desde que essa regula- 
gao nao seja prejudicada por outros fatores (por exemplo, 
carencia hidrica (ver 7.3.2.5). 

As chamadas plantas C 4 (ver 5.5.8) e as plantas CAM 
(ver 5.5.9), plantas de locais aridos e quentes, desenvol- 
veram mecanismos adicionais, que permitem melhor efi- 
ciencia no uso da agua e obtem coeficientes de transpira- 
gao de aproximadamente 200 (plantas C 4 ) ou 30 (algumas 
plantas CAM) (ver 5.3.4.1). Isso e alcangado por um me- 
canismo de prefixagao de C0 2 tao compartimentado que 
serve como “bomba de C0 2 ” para o ciclo de Calvin. Nas 
plantas C 4 , a compartimentalizagao e espacial e nas plan¬ 
tas CAM e temporal. Como resultado, durante o periodo 
luminoso as plantas C 4 podem manter suas fendas esto- 
maticas mais estreitadas do que as plantas C 3 e, assim, 
reduzir o consumo de agua. As plantas CAM transferem 


a prefixagao de C0 2 para a fase escura fria e, com isso, 
reduzem a transpiragao. Esses processos serao considera- 
dos com mais detalhe nos dois proximos capitulos. 

5.5.8 Fixacjao de C0 2 pelas plantas C 4 


Ao contrario das plantas C 3 , nas plantas C 4 o primeiro pro- 
duto detectavel da fotossintese nao e o D-3-fosfoglicerato 
(um corpo C 3 ), mas sim um corpo C 4 . Primeiramente, e 
formado o oxaloacetato e, a partir deste, rapidamente ma- 
lato ou aspartato (Figura 5-74), como pode ser demonstra- 
do mediante experimento de marcagao com 14 C0 2 (Figura 
5-75); o fosfoglicerato com 14 C0 2 incorporado aparece um 
pouco mais tarde. 

As plantas C 4 caracterizam-se por uma anatomia fo¬ 
liar especial (anatomia do tipo Kranz). Os feixes vascu- 
lares sao envolvidos por uma bainha em forma de coroa 
composta de celulas grandes (celulas da bainha do feixe 
vascular). Os cloroplastos dessas celulas se distinguem dos 
das celulas do mesofilo pelo seu tamanho, pela ausencia 
de grana nos formadores de malato e pela abundante for- 
magao de amido (dimorfismo de cloroplastos) (Figuras 
5-76 e 5-77). O mesofilo envolve as bainhas dos feixes vas- 
culares e nao e diferenciado em parenquimas paligadico 
e esponjoso. Nas celulas do mesofilo e da bainha do feixe 
vascular existe um alto grau de especializagao funcional, 
evidenciado na ocorrencia distinta das importantes enzi- 
mas nos dois tipos de celulas (Tabela 5-19). Os dois tipos 
de celulas estao conectados entre si atraves de inumeros 
plasmodesmas. Frequentemente, a troca de materia apo- 
plastica entre os dois tipos de celulas e impedida por uma 
camada impermeavel de suberina, que separa as celulas do 
mesofilo e as celulas do feixe vascular. 

O corpo C 4 e formado no mesofilo. A partir de fosfo- 
enolpiruvato e HCO“ (que se mantem em equilibrio com 
o C0 2 em difusao: C0 2 + H 2 0 —» HCO“ + H + , catalisada 
pela caroanidrase, ver 5.5.1) resulta inicialmente oxalo¬ 
acetato (Figura 5-74). A reagao e catalisada pela enzima 
fosfoenolpiruvato carboxilase (PEP carboxilase). Na sua 
afinidade com HC0 3 (K m ~ p,10M), ela nao se distingue 
muito da afinidade da rubisco para C0 2 (Km ~ 10-15 
fxM). Contudo, como a rubisco nao ocorre em cloroplas¬ 
tos de celulas do mesofilo, uma concorrencia das duas en- 
zimas pelo substrato C0 2 e evitada. 

Nos formadores de malato (Figura 5-78) com me- 
tabolismo C 4 , entre os quais encontram-se importantes 
culturas vegetais (milho, cana-de-agucar e paingo), reali- 
za-se imediatamente a transformagao do recem-formado 
oxaloacetato em F-malato. Essa reagao e catalisada pela 
malato desidrogenase especifica de NADP, presente no 
cloroplasto. O malato e exportado dos cloroplastos das 
celulas do mesofilo via um translocador e se difunde para 
as celulas da bainha do feixe vascular atraves dos plas¬ 
modesmas. Novamente por meio de um translocador 
especifico, la se processa o seu ingresso nos cloroplastos 
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Figura 5-74 Reagoes relacionadas com 
a carboxilagao de fosfoenolpiruvato, na 
fotossfntese de plantas C 4 . Para outros es- 
clarecimentos sobre as reagoes individuals 
nos diferentes tipos de fotossfntese C 4 , ver 
Tabela 5-20 e texto. - CB, celula da bainha 
do feixe vascular; CM, celula do mesofilo. 
(Segundo E. Weiler.) 


e a decomposigao em piruvato e C0 2 . A enzima malica 
catalisa essa reagao com formagao de NADPH+H + (Fi- 
guras 5-74 e 5-78). Condicionada pela alta concentra- 
gao de malato no estroma das celulas da bainha do feixe 
vascular, a concentragao do C0 2 liberado no estroma al- 
canga valores de aproximadamente 70 p,M. Isso garante 
uma fixagao efetiva por meio da ribulose-l,5-bisfosfato 
carboxilase. O piruvato originado e transportado de 
volta para as celulas do mesofilo, em cujos cloroplastos 
e convertido em fosfoenolpiruvato, com participagao da 
piruvato-fosfato-dicinase (Figuras 5-74 e 5-78). Atraves 


do translocador de triose fosfato, em troca pelo fosfato, 
o fosfoenolpiruvato e transportado para o citoplasma, 
onde fica a disposigao para uma nova reagao de fixagao 
(Figura 5-78). 

Ao contrario das celulas do mesofilo, nos cloroplas¬ 
tos das celulas da bainha do feixe vascular se processa um 
ciclo de Calvin completo. Todavia, como esses cloroplas¬ 
tos nao possuem grana, a atividade do fotossistema II e 
muito pequena, e os tilacoides expostos a luz exercem o 
transporte ciclico de eletrons no fotossistema I e comple- 
xo citocromo bj. Isso leva a formagao de ATP, sem que 


A B 14 c°2 12 co 2 

vV _ A 




Figura 5-75 Incorporagao de 14 C em dife¬ 
rentes compostos de plantas C 4 , para fotos¬ 
sfntese de duragoes distintas na presenga 
de 14 C0 2 . A Folhas de cana-de-agucar sob 
condigoes de fotossfntese em “equilfbrio 
dinamico” (. steady-state ) (ou seja, sob cons- 
tante fornecimento de 14 C0 2 ). B Folhas de 
Sorghum sob condigoes de “marcagao por 
pulsos” (pulse-chase-labeling). Durante 15 
s, as folhas assimilaram na presenga de 
14 C0 2 e logo a seguir foram supridas de C0 2 
nao marcado ( 12 C0 2 ). Em ambos os casos, 
encontra-se atividade radioativa em perfo- 
dos de fixagao muito curtos, principalmente 
em acidos C 4 , so mais tarde em D-3-fosfo- 
glicerato e finalmente na sacarose ou amido 
(a-glucano). (Segundo M.D. Hatch.) 
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Superficie superior 

da epiderme Par de celulas-guarda 

/ Camara subestomatica 



Par de celulas-guarda Mesofilo Bainha do da epiderme 

feixe vascular 


Figura 5-76 Anatomia do tipo Kranz em uma planta C 4 (Zea mays). 
Em corte transversal, constata-se que as celulas da bainha dis- 
poem-se em forma de coroa ao redor dos feixes vasculares e dis- 
tinguem-se claramente das celulas do mesofilo. Os cloroplastos das 
celulas da bainha dos feixes vasculares sao nitidamente maiores do 
que os das celulas do mesofilo. (Gentilmente cedida por I. Dorr.) 


resulte NADPH+H + (ver 5.4.7). A metade da demanda de 
NADPH do ciclo de Calvin e satisfeita pela enzima mali- 
ca. Logo, o malato transporta dos cloroplastos do meso¬ 
filo para os cloroplastos da bainha de feixe vascular tanto 
C0 2 quanto equivalentes de redugao (um equivalente de 
NADPH por C0 2 ). No entanto, por C0 2 fixado sao neces- 
sarios 2 NADPH + 2H + (ver 5.5.2). Admite-se que a me¬ 
tade do D-3-fosfoglicerato formado saia dos cloroplastos 
da bainha do feixe vascular e nos cloroplastos do mesofilo 
seja reduzido a triose fosfato, a qual e reexportada para os 
cloroplastos da bainha do feixe vascular, com participa- 
gao do translocador de triose fosfato (Figura 5-78). 

Uma consequencia da falta da atividade do fotossis- 
tema II nos cloroplastos da bainha do feixe vascular e a 
forte redugao ate inexistencia da fotolise da agua. A pe- 
quena concentragao de oxigenio no estroma, combinada 
com a concentragao elevada de C0 2 , praticamente impede 
a reagao da oxigenase da rubisco. Com isso, a fotorrespi- 
ragao e consideravelmente reprimida. Por isso, as plantas 
C 4 distinguem-se das C 3 por apresentarem um rendimento 
fotossintetico liquido mais elevado. 

Diferentemente das plantas C 3 , que necessitam para a 
fotossintese 3 ATP e 2 NADPH + 2 H + por C0 2 , as plantas 
C 4 formadoras de malato precisam de 4 ATP e 3 NADPH 
+ 3 H + , e, na verdade, 2 ATP + 2 NADPH + 2 H + nos clo¬ 
roplastos do mesofilo e 2 ATP + 1 NADPH + H + nos clo¬ 
roplastos da bainha do feixe vascular. Em compensagao, 
porem, cai o aumento do dispendio em energia para a 
fotorrespiragao, de modo que no total as plantas C 3 e C 4 
tern um gasto fotossintetico comparavel. Em temperaturas 
mais baixas e, entao, em fotorrespiragao mais baixa (ver 
5.5.6), as plantas C 3 teriam vantagem em relagao as C 4 . No 



Figura 5-77 Corte em uma celula do mesofilo e uma celula da bai¬ 
nha do feixe vascular de uma folha de milho. A parede celular dis- 
posta obliquamente na figura contem uma camada de suberina (se- 
tas), que envolve toda a celula da bainha do feixe vascular e reduz 
fortemente a difusao de C0 2 a partir desta celula. A troca de materia 
entre as duas celulas so e possivel pelos plasmodesmas (12.000x). 
(Segundo B.E.S. Gunning e M.W. Steer.) 

entanto, em temperaturas altas (> 25°C), devido a cres- 
cente reagao de oxigenase da rubisco, as plantas C 4 esta- 
riam em vantagem. Alem disso, por causa do mecanismo 
concentrador de C0 2 , a rubisco ainda pode ser suprida 
com substrato, quando, por escassez de agua, a abertura 
estomatica deve ser reduzida para restringir a transpiragao 


Tabela 5-19 Localizagao preferida de algumas enzimas nos dois 
tipos de cloroplastos de plantas C 4 


Cloroplastos do mesofilo 

Cloroplastos da bainha do 
feixe vascular 

PEP carboxilase 

RubP carboxilase 

NADP-malato 

desidrogenase 

Enzima malica 

Glutamato-aspartato 

aminotransferase* 

Aldolase 

Piruvato-fosfato-dicinase 

Amido sintase 

NADP-gliceraldefdo-fosfato 

desidrogenase 

RubP cinase 

NADP-gliceraldefdo-fosfato 

desidrogenase 


(Segundo H. Kindi e G. Wober; complementado.) 

* 0s cloroplastos com nivel elevado de malato desidrogenase apresentam 
baixa atividade da aminotransferase e vice-versa. 
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ou quando, por saturagao de luz a fotossintese, a carencia 
de C0 2 domina mesmo com estomatos totalmente aber- 
tos. A efetividade do mecanismo de prefixagao de C0 2 
por meio da PEP carboxilase nao se deve a maior afini- 
dade da enzima pelo substrato, mas sim ao fato de que no 
estroma dos cloroplastos iluminados (pH ~ 8) a relagao 
HC0 3 “: C0 2 e de aproximadamente 50:1. Portanto, dife- 
rentemente da rubisco, a PEP carboxilase pode recorrer 
a especie de molecula dominante nesse equilibrio e ainda 


realizar uma fixagao liquida positiva, quando, com fendas 
estomaticas estreitadas sob o nivel de rubisco aproveitavel, 
diminui a concentragao de C0 2 dissolvido na agua. 

Do que foi dito, fica claro que, em condigoes de ca¬ 
rencia de agua, temperaturas altas e radiagao solar mais 
elevada, as plantas C 4 levam vantagem em rela^ao as plan- 
tas C 3 . Por isso, elas ocorrem predominantemente em re- 
gioes quentes, secas e fortemente ensolaradas. No Vale da 
Morte (Death Valley ), na California, estao 70% de todas as 


CITOPLASMA DE UMA 
CELULA DO MESOFILO 


C0 2 (~10mM) 




h 2 o 

Anidrase carbonica 

H 


HC0 3 " 



Triose fosfato■= [> Sacarose ■ [ > Transporte CITOPLASMA DE UMA CELULA 

DA BAINHA DO FEIXE VASCULAR 


Figura 5-78 Transformagoes nas celulas do me- 
sofilo e da bainha do feixe vascular e fluxos de 
substancias entre essas celulas na folha de uma 
planta C 4 do tipo malato. (Segundo E. Weiler.) 
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Tabela 5-20 Subgrupos das especies C 4 , quanto ao tipo e ao destino do produto primario da fixagao de C0 2 


Produto primario 
da fixagao de C0 2 
(formado na CM e 
transferido para CB) 

Enzima 

descarbo- 

xilante 

Equivalentes 
de redugao 
ou ATP na 
descarboxilagao 

Substancia 

temporaria 

principal 

CB —> CM 

Particularidades 
citologicas da CB (em 
gramineas) 

Especie (exemplos) 

Malato 

Enzima 

NADP-malica 

Formagao de 1 
NADPH por C0 2 

Piruvato 

Presenga de lamela de suberina 
Cloroplastos com grana 
reduzidos, disposigao centrifuga 

Zea mays, Saccharum 
officinarum, Sorghum 
bicolor ; Digitaria 
sanguinalis 

Aspartato 

Enzima 

NADP-malica 

Formagao de 1 
NADPH por C0 2 

Alanina/ 

piruvato 

Sem lamela de suberina 
Cloroplastos com grana, 
disposigao centripeta 

Amaranthus 
retroflexus , Portulaca 
o/eracea, Penicum 
miliaceum 

Aspartato 

PEP 

carboxiquinase 

Consumo de 1 

ATP por C0 2 

PEP/ 

alanina 

Presenga de lamela de suberina 
Cloroplastos com grana, 
disposigao dispersa ou centrifuga 

Panicum maximum, 
Chioris gayana 


CM celulas do mesofilo, CB celulas da bainha do feixe vascular 


especies de plantas C 4 . Calcula-se que as plantas C 4 ocu- 
pem cerca de 17% da superficie total de terras e produzam 
aproximadamente 30% da fotossintese global. 

O prindpio da “bomba de C0 2 ” e as vantagens ecologicas 
vinculadas valem tambem para as plantas C 4 formadoras de 
aspartato. Essas plantas se distinguem das formadoras de ma- 
lato, estruturalmente e em algumas enzimas participantes (Ta¬ 
bela 5-20). De acordo com as reagoes que liberam C0 2 , distin- 
gue-se a formadora de aspartato do tipo enzima NAD-malica e 
a do tipo PEP carboxilase. Em ambos os casos, a formagao do 
aspartato efetua-se no citoplasma das celulas do mesofilo, me- 
diante uma glutamato-aspartato aminotransferase. Atraves dos 
plasmodesmas, o aspartato chega simplasticamente ate as celu¬ 
las da bainha do feixe vascular. Nas plantas C 4 do tipo enzima 
NAD-malica, o aspartato e transportado para as mitocondrias 
por um translocador de aminoacidos. Nas mitocondrias, pela 
atividade de uma isoforma da glutamato-aspartato amino¬ 
transferase, o aspartato e transformado em oxaloacetato, que, 
a seguir, via malato, e convertido em piruvato e C0 2 . A malato 
desidrogenase e a enzima malica sao espedficas de NAD. O 
C0 2 liberado se difunde das mitocondrias para os cloroplastos 
e e fixado pela rubisco. O piruvato e inicialmente convertido 
em alanina, que e exportada da celula da bainha do feixe vas¬ 
cular (translocador de aminoacidos), e no citoplasma da ce¬ 
lula do mesofilo ha uma nova conversao em piruvato. Duas 
isoformas da alanina-glutamato aminotransferase participam 
da transformagao reversivel de piruvato em alanina. Como nas 
formadoras de malato, o piruvato e novamente convertido em 
fosfoenolpiruvato. 

No tipo PEP carboxiquinase das plantas C 4 , parte do C0 2 
liberado nas celulas da bainha do feixe vascular e fornecida via 
oxaloacetato. Este, por agao da PEP carboxiquinase e com con- 
sumo de ATP e liberagao de C0 2 , e transformado em fosfoenol¬ 
piruvato. Nessas plantas, o oxaloacetato e formado a partir do 
L-aspartato (Figura 5-74). As reagoes transcorrem no citoplas¬ 
ma das celulas da bainha do feixe vascular. Uma parte menor 
do C0 2 e liberada por meio da isoforma mitocondrial da enzi¬ 
ma NAD-malica. Da mesma maneira, o malato e sintetizado e 


colocado a disposigao pelas celulas do mesofilo, como nas for¬ 
madoras de malato (Figura 5-78). Um translocador ocupa-se do 
ingresso do malato na mitocondria. 

O metabolismo C4 e acionado na presenga da luz. Pela 
iluminagao em um residuo de serina, a PEP carboxilase 
e fosforilada e, assim, ativada. Nesta forma, a enzima e 
inibida somente por concentragoes elevadas de malato. A 
enzima desfosforilada, presente no escuro, e apenas pou- 
co ativa cataliticamente e ja e inibida por concentragoes 
muito baixas de malato. A malato desidrogenase, esped- 
fica de NADP, e ativada a luz atraves da tiorredoxina (Fi¬ 
gura 5-64); na presenga da luz, a piruvato-fosfato diqui- 
nase e desfosforilada em um residuo de treonina e, assim, 
convertida na forma cataliticamente ativa. 

As especies do tipo C 4 de fotossintese encontram-se 
em diferentes posigoes do sistema vegetal, sendo que em 
alguns taxons sao numericamente bastante representati- 
vas, como, por exemplo, nas gramineas (Poaceae). Entre 
essas, destacam-se algumas especies cultivadas, como 
milho, cana-de-agucar e paingo, mas tambem herbaceas 
nativas. Muitas especies C 4 sao encontradas tambem na 
familia Amaranthaceae (que atualmente inclui Cheno- 
podiaceae). No genero Atriplex dessa familia, ocorrem 
especies C 3 e C 4 . Suas especies C 4 sao halofitas (vivem 
em ambientes salinos) e tambem toleram carencia hidri- 
ca (fisiologicamente). 

As plantas C 4 podem ser identificadas com base nos produtos 
primarios da fotossintese (fixagao de 14 C0 2 por periodo curto), 
na anatomia foliar, no ponto de compensagao do C0 2 (portan- 
to, a concentragao do C0 2 no ar externo, na qual nao se realiza 
qualquer fixagao liquida de C0 2 , e a fixagao de C0 2 e liberagao 
de C0 2 por respiragao celular se compensam), na fotorrespiragao 
pequena ou inexistente ou na relagao dos isotopos de carbono 
13 C: 12 C. O ultimo criterio mencionado baseia-se no fato de que, 
por ocasiao da fotossintese, as plantas nao captam igualmente os 
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isotopos do carbono que se encontram naturalmente (o C0 2 da 
atmosfera e constituido por 98,89% de 12 C e 1,11% de 13 C): 12 C0 2 
e preferido em relagao ao 13 C0 2 (e ainda mais em relagao ao 
14 C0 2 ). A discriminagao do 13 C0 2 na fixagao de C0 2 pela RuBP 
carboxilase e maior do que na fixagao pela PEP carboxilase. Uma 
vez que, nas plantas C 4 a rubisco aproveita praticamente to do o 
C0 2 prefixado pela PEP carboxilase, a quota de 13 C nas plantas 
C 4 corresponde aquela dos produtos da reagao da PEP carboxila¬ 
se, ao passo que a quota nas plantas C 3 e determinada pela RuBP 
carboxilase. Logo, as plantas C 4 tern uma quota de 13 C relativa- 
mente mais alta; a respeito do carbono, elas sao “mais pesadas” 
do que as plantas C 3 . 

A relagao 13C:12C e determinada por espectrometria de 
massa e expressa no valor A 13 C: 


8 13 C (%o) — ( 


13 C/ 12 C da prova 
13 C/ 12 C do padrao 


-1) x 1000, 


onde o padrao e uma pedra calcaria definida. Quanto mais nega- 
tivo for o valor 813C, tanto menor sera a quota de 13 C. As plantas 
C 4 possuem valores 813C em torno de -14 %o e as plantas C 3 em 
torno de -28%o. Uma vez que a cana-de-agucar e uma planta C 4 e 
a beterraba uma planta C 3 , a proveniencia da sacarose, por exem- 
plo, pode ser comprovada por espectrometria de massa pela de- 
terminagao do conteudo de 13 C. Com isso, por exemplo, pode-se 
distinguir o rum legitimo (produto da cana-de-agucar) do rum 
adulterado (fabricado com agucar de beterraba). 


5.5.9 Fixaqao de C0 2 pelas plantas com 

metabolismo acido das crassulaceas 
(CAM) 


Em muitas suculentas, ou seja, plantas com tecidos de ar- 
mazenamento de agua, constata-se uma sequencia de rea¬ 
goes (semelhante a de plantas C 4 formadoras de malato) 
para prefixagao de C0 2 , com separagao da fixagao final 
pela da rubisco. Na verdade, os dois processos nao trans- 
correm separados espacialmente, mas sim temporalmen- 
te. O armazenamento noturno de grandes quantidades de 
malato - produto primario da fixagao de C0 2 - nos va- 
cuolos (dai a suculencia) e caracteristico dessa sequencia 
de reagoes (Figura 5-79). Durante o dia, o malato e nova- 
mente liberado e empregado. Por isso, o conteudo de aci- 
dos das celulas oscila no ritmo diurno/noturno, razao pela 
qual e referido tambem como ritmo acido diario. Como 
esse processo foi constatado pela primeira vez em crassu¬ 
laceas, foi adotada tambem a denominaqao metabolismo 
acido das crassulaceas ou CAM (CAM do ingles, crassu- 
lacean acid metabolism). 

Em todas as plantas CAM, na rota glicolitica pela 
triose fosfato a noite e formado PEP a partir do amido. 
A partir deste, com PEP carboxilase e fixaqao de C0 2 (o 


CLOROPLASTO 


VACUOLO 



— Na presenga — No escuro 
da luz 


= 0,3 mM 


Figura 5-79 Reagoes no escuro (setas pretas) 
e reagoes luminosas (setas vermelhas) e sua 
compartimentalizagao, caracteristicas das plan¬ 
tas com metabolismo acido das crassulaceas 
(CAM). Enzimas assinaladas: ©PEP carboxilase, 
(DNAD-malato desidrogenase, ©Enzima malica, 
©Piruvato-fosfato-dicinase. Fundo: a PEP carbo¬ 
xilase existe a noite sob forma ativa (fosforilada, 
PC-P). Essa forma e inibida apenas levemente 
pelo malato. Durante o dia, existe a enzima des- 
fosforilada (PC), bastante sensivel ao malato. A 
ativagao e efetuada por uma PEP carboxilase-ci- 
nase (PC cinase) especffica, so comprovavel a 
noite. K, constante de inibidor (indica a concen- 
tragao em inibidor, que leva 50% de inibigao de 
uma enzima). (Segundo H. Ziegler.) 
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substrato e HC0 3 ), e produzido oxaloacetato. O malato 
formado com participate* da malato desidrogenase (ci- 
toplasmatica e dependente de NAD) e transportado para 
o vacuolo via canal de malato (Figura 5-4). A rea^ao pode 
ser acionada pela for^a motriz de protons transmembra- 
na. Essa for^a e gerada no tonoplasto pela ATPase translo- 
cadora de ions hidrogenio e, ao mesmo tempo, fornece os 
ions opostos para o ion malato. Com o passar do tempo, 
devido a diminui^ao do pH do conteudo do vacuolo, no 
periodo escuro o malato pode ter uma presen^a crescen- 
te como acido malico protonado. Uma vez que o acido 
malico, em compara^ao com o anion malato ", atravessa 
melhor o tonoplasto, a crescente concentrate de ions 
hidrogenio limita a capacidade do vacuolo de armazenar 
malato. Todavia, um aumento do conteudo de malato no 
vacuolo inibe a PEP carboxilase. Com a dura^ao progres¬ 
siva do periodo escuro, essa rea^ao deve finalmente limi- 
tar a prefixa^ao de C0 2 . 

Durante o dia, o malato armazenado a noite, de 
maneira nao muito bem conhecida, sai do vacuolo pelo 
canal de malato. Como nas plantas C 4 , na descarboxila- 
t° diurna existem tres tipos: tipo enzima NADP-malica 
(por exemplo, em Cactaceae, Agavaceae), tipo enzima 
NAD-malica (por exemplo, Crassulaceae) e tipo PEP car¬ 
boxilase (por exemplo, Asclepiadaceae, Bromeliaceae, Li- 
liaceae). Deve ser impedida uma fixate repetida do C0 2 
(liberado na presen^a da luz por uma dessas tres enzimas) 
pela PEP carboxilase em vez da rubisco. Isso ocorre por- 
que a PEP carboxilase, na presen^a da luz e a partir da 
forma “noturna” ativa (= fosforilada) com pequena sus- 
cetibilidade a inibi^ao pelo malato (50% de inibi^ao em 
cerca de 3mM de malato), e convertida em uma forma 
“diurna” muito fracamente ativa (desfosforilada) com 
grande sensibilidade ao malato (50% de inibi^ao em 0,3 
mM de malato). Durante o dia, o malato que sai do va¬ 
cuolo inibe, portanto, a enzima (com atividade catalitica 
muito fraca) tao fortemente que ela nao pode efetuar a 
fixate de C0 2 - o C0 2 liberado do malato fica, assim, a 
disposi^ao da rubisco. 

Como nas plantas C 4 (ver 5.5.8), a fosforila^ao da PEP carbo¬ 
xilase realiza-se em um residuo de serina. A enzima responsa- 
vel, PEP carboxilase-cinase, esta sujeita a um controle estrito 
pelo relogio fisiologico e aparesenta ritmo circadiano (ver 
6.7.2.3). Uma vez que a PEP carboxilase-cinase e suscetivel 
de uma degrada^ao rapida, a quantidade da enzima na celula 
e determinada principalmente pela intensidade com a qual o 
gene e transcrito (controle da transcri^ao, ver 6.2.2.3). A noite, 
essa intensidade e alta, mas durante o dia e minima. Mesmo 
sob relates luminosas constantes (ou no escuro permanente), 
esse ritmo e mantido, um indicativo da sua natureza endogena 
(comparar com 6.7.2.3). 

A vantagem ecologica do tipo CAM consiste no se- 
guinte: a capta^ao de C0 2 atraves dos estomatos aber- 
tos a noite, periodo em que a temperatura e muito mais 
baixa e a umidade relativa do ar e muito alta, tern como 


consequencia perdas de agua muito menores do que du¬ 
rante o dia. Em condi^oes de bom suprimento hidrico 
na presen^a da luz, as plantas CAM aproveitam o C0 2 
liberado pela degrada^ao do malato e, alem disso, apos o 
esgotamento da reserva de malato, abrem os estomatos 
para fixar C0 2 externo pela RuBP carboxilase. No pe¬ 
riodo de seca, ao qual essas plantas sao especialmente 
adaptadas, na fase luminosa elas restringem a abertura 
estomatica e, com isso, a fixate de C0 2 externo muito 
mais rapidamente do que no escuro. Sob condi^oes de 
carencia hidrica (com fixa^ao de C0 2 principalmente a 
noite), as plantas CAM alcan^am coeficientes de transpi¬ 
rate (ver 5.3.4.1) de 30-150, tendo, portanto, uma baixa 
necessidade de agua em relate as plantas C 3 . Na ver- 
dade, devido a limitada capacidade de armazenamento 
de malato no vacuolo, e muito pequeno o incremento 
diario em substancia organica pela fixate de C0 2 ex- 
clusivamente no escuro. Por isso, as plantas CAM sao 
competitivamente capazes principalmente em ambien- 
tes secos, nos quais as noites frias promovem a forma¬ 
te e armazenamento de malato e as abundantes chuvas 
ocasionais proporcionam o abastecimento dos tecidos 
armazenadores de agua. Com suprimento hidrico sufi- 
ciente, algumas plantas CAM - por exemplo, especies do 
genero Mesembryanthemum - realizam fotossintese C 3 
normal. A carencia hidrica ou tambem o estresse salino 
induz a forma<;ao de enzimas do mecanismo CAM. Em 
caso extremo de escassez de agua, as plantas de deserto 
do tipo CAM (por exemplo, cactaceas) mantem seus es¬ 
tomatos fechados mesmo a noite e refixam o C0 2 libera¬ 
do pela respira^ao. 

A capacidade de comportar-se como CAM nao e restrita as espe¬ 
cies vegetais mais ou menos suculentas. Sao conhecidas mais de 
300 especies que utilizam esse tipo de fixa^ao de C0 2 , represen- 
tando diferentes familias: Agavaceae, Aizoaceae, Apocynaceae 
(inclui Asclepiadaceae), Asteraceae, Bromeliaceae (por exemplo, 
Ananas ), Cactaceae, Crassulaceae, Didieraceae, Euphorbiaceae, 
Liliaceae, Orchidaceae (por exemplo, Vanilla ), Portulacace- 
ae, Vitaceae; o processo CAM e encontrado, por exemplo, em 
Tillandsia usneoides (bromeliacea epifitica reduzida, semelhante 
a uma especie de liquen) e em algumas samambaias epifiticas 
tropicais (por exemplo, Pyrrosia piloselloides e Pyrrosia longifo- 
lia). O essencial - ao lado do equipamento enzimatico - nao e a 
estrutura do orgao, mas sim a estrutura celular (a existencia de 
vacuolos volumosos nas celulas dotadas de cloroplastos: “sucu- 
lencia ao nivel celular”). 

Com respeito a discrimina^ao dos isotopos, as plantas CAM 
se comportam, na fixa^ao no escuro e no aproveitamento do C0 2 
prefixado na presen^a da luz, como as plantas C 4 (menor dis- 
crimina^ao do 13 C0 2 em rela^ao ao 12 C0 2 ); na fixa^ao de C0 2 
externo na presen^a da luz, ao contrario, se comportam como 
plantas C 3 . Uma vez que a quota da fixa^ao noturna na fixa^ao 
total cresce com a seca progressiva, nessas condRoes as plantas 
CAM ficam mais ricas em 13 C (e, neste sentido, mais semelhan- 
tes as plantas C 4 ). Por isso, mediante a determina^ao do valor de 
A 13 C, pode-se verificar em plantas CAM o impacto da seca no 
ambiente natural. 
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5.5.10 Concentrate* de C0 2 mediante 
bombas de Tons carbonato 


Todas as cianobacterias possuem bombas de ions car¬ 
bonato (HCO“) ligadas a membrana, para elevar a con¬ 
centrate de C0 2 nos carboxissomos (sitios de locali- 
za<;ao da rubisco) e, assim, compensar a baixa afinidade 
da enzima por C0 2 e reprimir a fotorrespira^ao. No 
mecanismo de concentrate de C0 2 de algas (tambem 
as simbiontes de liquens), funcionalmente semelhan- 
te, os pirenoides parecem desempenhar um papel (ver 
2.2.9.1). 

5.5.11 Assimila 5 ao de carbono dependente 
de fatores externos 


Como todos fenomenos vitais, a fotossintese e influen- 
ciada pelos mais diversos fatores. Alem do estado geral 
de desenvolvimento da planta, entre esses fatores estao 
o suprimento de agua e substancias minerals, qualida- 
de e intensidade da luz, a temperatura e fornecimento 
de C0 2 . Como em todos os fenomenos fisiologicos in- 
fluenciados por uma multiplicidade de fatores, para a 
fotossintese tambem e valida a lei do minimo, ou seja, 
o fator presente no minimo limita o processo global. 
Com um fornecimento insuficiente de C0 2 , as relates 
mais favoraveis de luz, agua e temperatura nao podem 
ser exploradas na sua plenitude, enquanto, ao contrario, 
as concentrates otimas de C0 2 nao possibilitam uma 
fotossintese maxima, quando a intensidade de luz, por 
exemplo, for insuficiente. Sob circunstancias gerais favo¬ 
raveis, como ponto de referenda pode ser admitido que 
um metro quadrado de area foliar verde forma 1,5 g de 
equivalentes de glicose por hora. Isso corresponde mais 
ou menos ao consumo da quantidade de C0 2 existente 
em 3 m 3 de ar. 

A seguir, sao tratados os fatores individuals na sua 
a^ae geral sobre a fotossintese. Para estudar a ecologia da 
fotossintese, ver 12.7.1. 

5.5.11.1 Influencia da radia?ao 

A estrutura foliar de uma planta latifoliada (ver 4.3.1.1, 
Figura 4-63) permite uma otima absor^ao de luz. Com 
as suas se^oes transversals lentiformes, as celulas epider- 
micas orientam a luz em dire^ao as celulas do paren- 
quima pali<;adico subjacente, responsavel por cerca de 
80% da fotossintese da folha. Os fotons nao absorvidos 
sao dispersos nas superficies limitrofes (sem qualquer 
dire^ao preferencial) das celulas do parenquima espon- 
joso. Com isso, resulta uma trajetoria luminosa mais 
longa atraves da folha e um aumento da probabilidade 
de absor^ao. 


A intensidade de radiate incidente sobre uma folha 
pode estar sujeita a breves flutuates (por exemplo, em 
consequencia de um sombreamento causado por nuvens). 
Os cloroplastos de muitas plantas respondem a essas osci- 
lates de intensidade mediante altera^ao da sua posi^ao 
em relate a luz incidente. Na chamada exposi^ao a luz 
fraca as organelas lentiformes voltam seu lado mais lar¬ 
go para a luz e na exposi^ao a luz forte expoem seu lado 
mais estreito. Na reorientate das organelas (ver 7.2.2), o 
citoesqueleto (presume-se que seja a actina) participa de 
uma reaqio dependente de calcio. Por essa mudan^a da 
superficie de capta^ao, a absor^ao de luz das antenas pode 
se estabilizar em certos limites, apesar das intensidades de 
ingresso variaveis. 

As folhas ou os ramos de muitas plantas acompa- 
nham o andamento diario do sol (por exemplo, tremo¬ 
lo, alfafa, feijao, soja, algodao) de tal maneira que as 
laminas foliares sao mantidas perpendicularmente a di- 
re<;ao da incidencia da radiate (do ingles, sun tracking 
= acompanhamento solar). Esse fototropismo positivo 
(ver 7.3.1.1) garante uma exposi^ao das folhas a inten¬ 
sidade luminosa maxima e minimiza as perdas por re- 
flexao. 

Em condi<tes naturais, o conteudo de clorofila nao 
representa um fator limitante para a intensidade da fo- 
tossintese, pois, mesmo sob intensidades luminosas mais 
baixas, ate as folhas com conteudo de clorofila reduzido 
absorvem tantos fotons que o aparelho fotossintetico fica 
saturado de luz. No entanto, o conteudo elevado de cloro¬ 
fila das folhas pode exercer um papel, quando ainda for 
possivel absorver completamente a pequena por^ao da 
faixa espectral da luz fotossinteticamente aproveitavel que 
ja passou por outras folhas (Figura 5-80). Por isso, as fo¬ 
lhas de sombra apresentam, via de regra, concentrates 
mais altas de clorofila por area foliar do que as folhas de 
sol. Elas tambem mostram grana especialmente grandes, 
nos quais podem ser encontrados ate 100 tilacoides so- 
brepostos (empilhados). As folhas de sombra possuem 
mais moleculas de pigmentos por cadeia de transporte 
de eletrons (“unidade fotossintetica”), portanto antenas 
maiores, e mostram rela^ao clorofila a/clorofila b reduzi- 
da (logo, relativamente mais clorofila b para melhor apro- 
veitamento da lacuna verde) e uma participa^ao maior do 
fotossistema II em rela^ao ao fotossistema I. Por isso, a 
rea^ao contra a excita^ao do fotossistema I (que absor- 
ve a luz de onda mais longa do que o fotossistema II, ver 
5.4.7) refor^ada pela parte de vermelho escuro mais ele- 
vada na sombra (Figura 5-80). As folhas de sombra sao 
frequentemente mais delgadas que as de sol, razao pela 
qual o “sombreamento” mutuo de cloroplastos e reduzido 
(Figura 6-74). Um sistema de fotorreceptores sensivel ao 
vermelho, o fitocromo, participa do controle do desen¬ 
volvimento de folhas de sol ou de sombra (ver 6.7.2.4). 

Sob baixa potencia de radia^ao, a intensidade da fo- 
tossintese e proporcional ao fluxo de fotons (Quadro 5-2) 
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Figura 5-80 Distribuigao espectral da energia na luz solar acima 
de uma parcela de individuos de trigo (curva vermelha) e a som- 
bra das folhas no interior da parcela (medida a 80 cm de distan- 
cia do solo, curva azul; altura da parcela: 90 a 95 cm). (Segundo 
M.G. Holmes e H. Smith.) 


(Figura 5-81), contanto que outros fatores nao tenham 
agao limitante. Esse e o caso para intensidades luminosas 
mais elevadas crescentes. Assim, as curvas da dependencia 
da fotossmtese aparente (liquida) se tornam planas, ate que 
finalmente a intensidade da fotossmtese nao pode mais ser 
aumentada por outra elevagao da intensidade luminosa 
(saturagao de luz). Nessa situagao, em regra geral, o rea- 
bastecimento de C0 2 torna-se limitante. A faixa de satu¬ 
ragao de luz de plantas adaptadas a ambientes ensolarados 
situa-se em 500-1500 pimol m~ 2 s _1 , a de plantas de sombra 
em 100-500 pimol m~ 2 s" 1 (valores de referenda). Por terem 
um fornecimento de C0 2 mais efetivo do cido de Calvin 
(ver 5.5.8), as plantas C 4 , diferentemente das plantas C 3 , 
nao atingem a saturagao de luz, mesmo nas intensidades 
luminosas mais elevadas existentes na natureza. Portanto, 
as plantas C 4 em geral sao limitadas pela luz acima da faixa 
fotossintetica total, a nao ser que uma forte carencia hidri- 
ca provoque uma limitagao de C0 2 , em consequencia do 
fechamento substancial ou completo dos estomatos. 

Finalmente, sob intensidades de radiagao ainda mais 
elevadas, o aparelho fotossintetico pode ser prejudicado, 
de modo que a intensidade da fotossmtese cai novamente. 
Em condigoes naturais, isso pode acontecer com plantas 
adaptadas a sombra e expostas repentinamente a luz solar, 
principalmente sob temperatura baixa, quando as reagoes 
enzimaticas da fixagao de C0 2 sao retardadas (mecanis- 



Figura 5-81 Fotossmtese liquida de uma planta C 3 , dependente 
da luz. Representagao esquematica baseada em valores tipicos, 
considerando a dependencia da radiagao fotossinteticamente 
ativa (400-700 nm; PAR, photosynthetically active radiation), sob 
temperatura otima e concentragao de C0 2 verificada na natureza. 
(Segundo E. Weiler.) 


mos de protegao contra danos a fotossmtese causados pela 
luz, ver 5.4.8 e 5.5.6). 

O ponto de compensagao da luz da fotossmtese (Fi¬ 
gura 5-81) e a intensidade de luz em que o consumo de 
C0 2 (ou a produgao de 0 2 ) compensa a produgao de C0 2 
(ou o consumo de 0 2 ) causada pela respiragao mitocon- 
drial; nesse caso, a fotossmtese liquida e zero. Em folhas 
de sol (ou em plantas de sol), o ponto de compensagao da 
luz situa-se em cerca de 10-50 pimol m~ 2 s” 1 ; nas folhas de 
sombra (ou plantas de sombra), ele fica em torno de 1-10 
pimol m~ 2 s _1 (valores de referenda). Por isso, sob densa 
cobertura foliar, as plantas de sol nao conseguem se desen- 
volver, ao passo que as plantas de sombra, mesmo a som¬ 
bra de uma vegetagao densa, exibem ainda um balango de 
carbono positivo (ver 12.7.1). 

5.5.11.2 Influencia da concentraqao do dioxido de 
carbono 

Como ja mencionado, a concentragao de C0 2 atual na 
atmosfera e de 360-370 ppm (0,036-0,037 vol. %). Nos ul- 
timos 40 anos, ela subiu em media cerca de 1 pp por ano 
(ver 12.7.6). Isso e atribuido principalmente a queima de 
reservas fosseis de carbono pelo homem, que atualmente 
representa cerca de 6 -10 12 kg C por ano (a quantidade 
total de carbono fossil da Terra e estimada em 3500 • 10 12 
kg). Por conta dessa elevagao da concentragao de C0 2 , 
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Quadro 5-2 

Unidades importantes na fotobiologia 


A densidade de fluxo quantico (densidade de fluxo fotonico) 

e a quantidade de fotons (unidade: mol m” 2 s" 1 = E m" 2 s" 1 , 1 
einstein = 1 mol de fotons) emitida por superficie e tempo. Mui- 
tas vezes considera-se meramente a faixa de 400-700 nm, por- 
tanto a radiagao fotossinteticamente ativa (PAR, photosynthe- 
tically active radiation). Sob luz solar plena, posigao solar elevada 
e ceil sem nuvens, num caso tfpico ela e de 1.000 W m" 2 . E habi¬ 
tual que a intensidade de radiagao fotossinteticamente utilizavel 
seja tambem indicada em unidades molares como densidade de 
fluxo fotonico (PFD, photon flux density) ou densidade fotossinte- 
tica de fluxo fotonico (PPFD, photosynthetic photon flux density). 
Os valores correspondentes sao aproximadamente o dobro, por- 
tanto no maximo 2.000 pimol m" 2 s" 1 ; com ceu nublado, mais ou 
menos 190-220; a sombra da vegetagao, cerca de 25-50 (valores 
de referenda), e ao crepusculo, ainda 1 |xmol m" 2 s" 1 . Com lua 
cheia e ceu claro, os valores sao de 3,2 • 10' 4 pimol m" 2 s" 1 , e a 
luz das estrelas fornece uma densidade de fluxo fotonico de ape- 
nas 1,2 • 10" 6 pimol rrf 2 s" 1 . Somente para luz monocromatica, 
como a empregada, por exemplo, na absorgao de espectros 
de agao, fluxo energetico e fluxo fotonico podem ser facilmente 
convertidos urn no outro; sob radiagao policromatica, adicional- 
mente sua distribuigao espectral de energia deve ser verificada. 

Se for enviada luz atraves de uma amostra, dependendo da 
qualidade da amostra, ela pode ser absorvida (Figura). Trans¬ 
missao (T) e a relagao de intensidade da luz entre o final (I) 
e o princfpio da amostra (l 0 ). A transmissao indica a quota da 
luz saindo novamente da amostra. A quantidade da luz retida 


(absorvida) pela amostra e denominada absorgao (A). Frequen- 
temente, absorgao e transmissao sao fornecidas em porcentual. 
A extingao (E) nao deve ser confundida com a absorgao. Os 
valores de extingao sao muitas vezes empregados na fotome- 
tria, pois, para substancias em solugao sob trajetoria constante 
da luz (d), eles sao proporcionais a concentragao da substancia 
(c) (lei de Lambert-Beer). O fator de proporcionalidade (e) cha- 
ma-se coeficiente de extingao molar. Sua unidade e 1 mol 1 
cm" 1 , quando a concentragao da substancia e a trajetoria da luz 
sao indicadas em M (mol -1 ) e cm, respectivamente. 



1 _ 

Transmissao: T = -j— 



■o 

lo 


1 Absorgao: A = 1 _ T 


r == 

j> 

^ Extingao: E = - log T 


\ 

Lei de 



Lambert-Beer: E = scd 


Figura Nogoes fundamentals da fotometria espectral. 


Referenda 

Schopfer, P. (1986) Experimentelle Pflanzenphysiologie, Bd. 1: 
Einfuhrung in die Methoden. Springer, Heidelberg. 


tem aumentado a absorgao de radiagao de ondas lon- 
gas na atmosfera. As possiveis consequencias no clima 
(“efeito estufa”) e no desenvolvimento da vegetagao, bem 
como os efeitos complexos no interior da planta e no in¬ 
terior do ecossistema, (ver 12.7.6) tem sido investigados 
intensivamente. 

Nas plantas C 3 , sob radiagao solar plena, a quanti¬ 
dade do C0 2 dispomvel pode sempre limitar a fotossm- 
tese (Figura 5-81). Elevando a concentragao do C0 2 no 
ambiente, mantendo iguais os demais fatores, obtem-se 
um aumento da fotossintese dessas plantas. Esse conhe- 
cimento e utilizado na “adubagao com C0 2 ” de culturas 
em casa-de-vegetagao. Assim, um aumento de 0,1% na 
concentragao do C0 2 em casa-de-vegetagao permite um 
crescimento da produgao de tomate e pepino em um 
tergo por estagao, caso todos os nutrientes e a luz forem 
fornecidos em quantidade suficiente (ver 12.7.6, para 
ecologia das relagoes nutricionais). 

Em comparagao com as plantas terrestres, as plantas aquaticas 
nao tem grandes dificuldades com o fornecimento de C0 2 . Isso 
acontece porque, em temperaturas normais da agua (15°C), o 


C0 2 se dissolve nela mais ou menos na mesma porcentagem em 
que esta presente no ar (cerca de 10 jjiM) e porque a sua difusao 
mais lenta no meio aquatico e equilibrada pelo movimento da 
agua (convecgao). Nas plantas aquaticas de vida submersa, em 
que faltam estomatos e uma cuticula desenvolvida, por toda a 
area foliar e absorvido C0 2 apenas dissolvido, em algumas espe- 
cies tambem Ca(HC0 3 ) 2 . 

5.5.11.3 Influencia da temperatura 

As reagoes fotoquimicas primarias da fotossintese trans- 
correm amplamente sob dependencia da temperatura. 
No entanto, os processos enzimaticos estao sujeitos a 
forte dependencia da temperatura (ver 5.1.6.4), para a 
qual vale a regra de Vant-Hoff, que relaciona a veloci- 
dade de reagao a temperatura (regra RGT, reaktions- 
geschwindigkeits-temperatur-regel). Segundo essa regra, 
um aumento de 10°C na temperatura (valor Q 10 ) dupli- 
ca a velocidade v da reagao: 

Q 10 = Vt+1 ° ~ 2. (Equagao 5-48) 

Vt 
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Assim, a dependencia da temperatura da fotossintese de 
uma planta C 3 em intensidades luminosas baixas (a luz 
e limitante) e menor do que em intensidades elevadas 
(o C0 2 e limitante). Sob temperatura crescente, a inten- 
sidade fotossintetica em eleva^ao reflete em primeiro 
lugar o aumento da velocidade das enzimas (Equa^ao 
5-48). A diminui^ao da intensidade da fotossintese alem 
do otimo de temperatura por outra eleva^ao da tempe¬ 
ratura tern causas complexas: por um lado, com a tem¬ 
peratura eleva-se ainda mais a atividade enzimatica da 
rubisco (deteminante da velocidade), diminuindo sua 
afinidade por C0 2 ; ao mesmo tempo, com temperatura 
crescente, o C0 2 tern solubilidade na agua relativamente 
pior do que o 0 2 ; portanto, com a temperatura, aumenta 
a fotorrespira^ao (ver 5.5.6). Com isso, diminui a taxa 
de fotossintese liquida. Em temperaturas ainda mais 
elevadas, no entanto, o aparelho fotossintetico entra 
em colapso, devido a inativa^ao de enzimas e ao dano 
de membranas. Para plantas de distintos ambientes, as 
temperaturas limitrofes e os otimos de temperatura situ- 
am-se nas respectivas faixas caracteristicas (ver 12.7.1, 
para ecofisiologia). 

5.5.11.4 Influencia da agua 

Juntas, as plantas da Terra convertem fotoliticamente por 
ano aproximadamente 1.875 km 3 de agua, com forma^ao 
de oxigenio. Logo, para a fotolise dos estoques totais de 
agua liquida (cerca de 1,5 10 9 km 3 ) seriam necessarios 8 
milhoes de anos Desde o comedo da fotossintese oxigeni- 
ca, os estoques de agua da Terra, portanto, ja foram sub- 
metidos a fotolise por varias centenas de vezes. Contudo, 
apenas uma parte muito pequena da quantidade de agua 
em uma planta serve como substrato para a fotossintese na 
clivagem da agua (ver 5.4.4). 

Portanto, a carencia de agua nao age diretamente 
como carencia de substrato, mas sim indiretamente: por 
um lado, uma forte desidrata^ao da celula prejudica en¬ 
zimas e estruturas funcionais (por exemplo, membranas); 
por outro lado, o fechamento estomatico provocado por 
carencia hidrica leva a interrup^ao do fornecimento de 
C0 2 . Com estomatos fechados, uma folha iluminada pode 
praticamente apenas reassimilar o C0 2 liberado interna- 
mente pela respira^ao. 


5.6 Assimila 5 ao de nitrato 


Pelas raizes, as plantas absorvem nitrogenio principal- 
mente como nitrato (N0 3 ) (ver 5.2.3.2). Havendo dis- 
ponibilidade, tambem pode ser absorvido o amonio 
(NH 4 ), o qual e incorporado a aminoacidos diretamente 
nas raizes. O amonio e liberado no solo a partir de com- 
postos organicos de organismos mortos ou formado de 


N 2 por meio de procariotos fixadores de nitrogenio do 
ar (ver 8.2.1). Com a atividade de microrganismos nitri- 
ficantes, o amonio (NH 4 ), passando por nitrito (N0 2 ), 
e oxidado a nitrato (NO“). Pela desnitrifica^ao (“respi- 
ra^ao do nitrato”), NO~, passando por NO~ —> NO —> 
N 2 0, e reduzido a N 2 retirado da biosfera. Anualmente, 
cerca de 80-120 • 10 6 1 de N 2 sao transformadas em NH 4 + 
por fixadores de nitrogenio do ar, e aproximadamente 
outro tanto se perde por desnitrifica^ao. Anualmente, 
o homem acrescenta a esse ciclo do nitrogenio (Figura 
5-82) cerca de 30 • 10 6 1 de nitrogenio do ar, convertidas 
em amoniaco no processo Haber-Bosch para a produ- 
<;ao de adubo artificial utilizado na agricultura (Tabela 
5-21). 

O nitrogenio e integrante de muitos compostos orga¬ 
nicos (ver Capitulo 1, 5.2. 2.2 e 5.12-5.15). Ele e empregado 
exclusivamente sob forma reduzida (nivel de oxida^ao - 
III, nitrogenio do amonio) na sintese de substancias orga- 
nicas; quando muito, pode secundariamente ser de novo 
oxidado (por exemplo, o grupo nitro do acido aristoloqui- 
co resulta da oxida^ao de um grupo amino). 

A redu^ao do nitrato a amonio efetua-se em um pro¬ 
cesso de dois niveis, tendo o nitrito (N0 2 ) como nivel in¬ 
termediary (niveis de oxida^ao entre parenteses): 

NO 3 (+V) NC> 2 (+III) —^ NHJ(-III). 

Ela se processa em parte vegetais verdes e nao verdes, 
principalmente em folhas e raizes. O amonio formado 
e imediatamente empregado na biossintese de aminaci- 
dos, primariamente glutamina e glutamato. Os animais 
nao estao em condi^oes de reduzir nitrato, razao pela 



Figura 5-82 Ciclo do nitrogenio na natureza. 
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Tabela 5-21 0 equilfbrio do nitrogenio sobre a Terra 


Contribuicao 

Area 

(10 6 ha) 

Nitrogenio do ar fixado 

(kg ha' 1 a' 1 ) (10 6 1 a -1 ) 

Fixagao biologica 




Leguminosas 

250 

55-140 

14-35 

Nao leguminosas 

1015 

5 

5 

Arrozais 

135 

30 

4 

Outros solos e comunidades vegetais 

120.00 

2,5-3,0 

30-36 

Mar 

36.100 

0,3-1,0 

10-36 

Fixagao industrial 



30 

Fixagao atmosferica 



7,6 

Contribuigao juvenil (vulcoes) 



0,2 

Desnitrificagao 




Superffcie terrestre 

13.400 

3 

40 

Mar 

36.100 

1 

36 

Deposito em sedimentos 



0,2 


(Segundo A. Quispel.) 


qual, tambem no abastecimento com compostos de ni¬ 
trogenio reduzidos, dependem da atividade metabolica 
das plantas. 

5.6.1 Assimila 5 ao fotossintetica de nitrato 


Em celulas fotossinteticamente ativas (na folha de plantas 
C 4 exclusivamente no mesofilo), o nitrato e reduzido pela 
enzima citoplasmatica nitrato redutase (Figura 5-83). 
Na maioria das vezes, o doador de eletrons e NADH+H + 
(em fungos e NADPH+H + , em bacterias e a ferredoxina 
reduzida). A nitro redutase ocorre como homodimero. O 
monomero (aproximadamente 100 kDa de massa molecu¬ 
lar) consiste em tres dominios, cada um com um cofator 
diferente ligado covalentemente, resultando uma cadeia 
de transporte de eletrons intramolecular (Figura 5-84). 
Partindo de NADH e passando por FAD e um citocro- 
mo do tipo b, os eletrons chegam a um molibdenio, que 
nesse caso provavelmente muda do nivel de oxidagao +VI 
para +IV. Esse molibdenio do centro catalitico, em agao 
reciproca com o ion NO 3 , e componente de um cofator 
de molibdenio, a molibdopterina, presente igualmente na 
sulfito redutase (ver 5.7) bem como em xantina oxidases e 
aldeido oxidases. 

Tanto a formagao de NH 4 a partir de NO“ quanto o 
seu aproveitamento sao diretamente dependentes da luz 
(Figura 5-85). O nitrito formado e reduzido a amonio 
nos cloroplastos. Essa redugao se processa em um passo 
de seis eletrons sem intermediaries, por meio da parti- 
cipagao da nitrito redutase, existente em alta atividade 


no estroma. A afinidade muito alta da enzima com seu 
substrato garante que o ion nitrito, quimicamente reati- 
vo, nao se acumule. Os eletrons sao disponibilizados pela 
ferredoxina reduzida e pelo cofator Fe 4 S 4 -siro-heme (que 
representa o centro catalitico da enzima ocorrendo como 
monomero), transferidos para o nitrito, com formagao de 
NH 4 (Figura 5-84). 

No cofator, que ocorre tambem na sulfito redutase bastante 
semelhante (ver 5.7), o centro ferro-enxofre, por uma ponte 
de cisteina-enxofre, e ligado diretamente ao atomo central 
(ferro) do siro-heme. O siro-heme (Figura 5-110) representa 
um heme primitivo, que na biossintese do heme ainda porta 
as cadeias laterals de acetil e propionil do primeiro tetrapir- 
rol fechado em forma de anel, do uroporfirogenio III (Figura 
5-111). 

NH4 + , um desacoplador da fotossintesae (ver 5.4.9), em 
uma serie irreversivel de reagoes, passando pela gluta- 
mina, e empregado para a formagao de glutamato (Fi¬ 
gura 5-83) e, assim, nao se acumula em concentrates 
nocivas. As enzimas glutamina sintetase e glutamato 
sintase (tambem denominada glutamina-2-oxoglu- 
tarato aminotransferase, GOG AT), participantes da 
sintese de glutamato, catalisam um processo circular 
“acionado” por ATP e ferredoxina reduzida, no qual 
NH 4 (inicialmente em liga^ao amida) e transferido para 
o grupo ycarboxila de um glutamato e de la para uma 
molecula de 2-oxoglutarato, com forma^ao de F-gluta- 
mato. Como em todas as transaminases, o piridoxalfos- 
fato, que se liga ao grupo amino (piridoxaminofosfato), 
funciona como coenzima da glutamato sintase. F-glu- 
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Figura 5-83 Assimilagao fotossintetica de nitrato. 


tamato sai dos cloroplastos em troca de 2-oxoglutarato, 
presumindo-se que cada um deles seja trocado por ma- 
lato. Assim, alem do NH^ formado no cloroplasto, tam- 
bem aquele proveniente da fotorrespiragao e convertido 
em glutamato (Figura 5-83). 

NO 2 e quimicamente muito reativo. Por isso, e pre- 
ciso assegurar que (por exemplo, no escuro) nao se acu- 
mule nitrito nos cloroplastos. Isso e alcangado por meio 
de estrita regulagao da nitrato redutase em niveis trans- 
cricional e pos-transcricional (Figura 5-85). A luz, car- 
boidratos soluveis (como, por exemplo, glicose) e nitrato 
atuam na estimulagao da transcrigao, ao passo o amonio e 
a glutamina tern agao inibidora. 

Uma vez que a enzima possui meia-vida biologica 
de poucas horas, a regulagao transcricional permite a 
adaptagao da quantidade de enzimas na faixa de horas. 
Uma inativagao rapida da nitrato redutase realiza-se 
mediante proteinofosforilagao reversivel. Alem disso, 
no escuro e fosforilado um residuo de serina especifi- 
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Figura 5-84 Estrutura e esquemas de reagao da nitrato redutase 
e nitrito redutase (nitrato redutase: esta representado apenas um 
monomero como dimero da enzima ativa). 


co da nitrato-redutase cinase. Logo a seguir, a nitrato 
redutase fosforilada e ligada por uma proteina 14-3-3, 
interrompendo o transporte de eletrons entre o cito¬ 
cromo b 557 e o molibdenio e inativando a enzima. Em 
consequencia, a enzima inativada e levada a degradagao 
proteica. 

As proteinas 14-3-3 sao altamente conservadoras, 
com fungoes reguladoras centrais e presentes em todas as 
celulas eucarioticas. A designagao 14-3-3 se deve ao corn- 
portamento das proteinas na separagao por eletroforese 
e refere-se ao seu peso molecular de aproximadamente 
14 kDa. Em regra geral, as proteinas 14-3-3 ligam prote- 
inas-alvo fosforiladas e, com isso, influenciam sua ativi- 
dade e estabilidade. Em vegetais, e conhecida uma serie de 
proteinas 14-3-3. A essa categoria pertencem a H + -ATPase 
(ligada a membrana plasmatica) das celulas-guarda e a sa- 
carose fosfato sintase. Com a ligagao ao C-terminal autoi- 
nibidor da H + -ATPase, a bomba de protons e ativada, pro- 
vocando a abertura das celulas-guarda. O papel da ligagao 
de proteinas 14-3-3 a SPS e menos conhecido e atualmente 
e alvo de investigagao. 

A fosforilagao da nitrato redutase e alcangada por 
meio da regulagao da cinase e fosfatase. A cinase e inibida 
pela luz e ativada pelo Ca 2+ . A fosfatase e ativada pela luz, 
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Figura 5-85 Regulagao da atividade da nitra- 
to redutase. 


ativando rapidamente a enzima existente sob forma ina- 
tiva no escuro. Esses mecanismos de regula^ao garantem 
que a forma^ao de nitrito so ocorra quando houver ne- 
cessidade e sua conversao no metabolismo for segura. No 
escuro, o nitrato originado e armazenado nos vacuolos das 
celulas do mesofilo. 

5.6.2 Assimila 5 ao de nitrato em tecidos 
sem a<jao fotossintetica 


Em celulas aclorofiladas (por exemplo, em raizes, em 
fungos e bacterias), o nitrato e igualmente convertido 
em amonio, tendo o nitrito como produto intermedia¬ 
ry. A rea$ao da nitrito redutase processa-se nos leuco- 
plastos de raizes, onde a enzima obtem seus eletrons de 
NADPH+H + . O NADPH+H + provem do ciclo oxidativo 
da pentose fosfato (ver 5.9.3.5). A assimila<;ao nao fo¬ 
tossintetica de nitrato e constatada em plantulas e tam¬ 
bem em plantas lenhosas (arvores, arbustos), mas em 
pequeno grau na maioria das plantas herbaceas adultas 
(exce^ao: muitas leguminosas). As plantas, que realizam 
predominantemente a assimila^ao fotossintetica de ni¬ 
trato, armazenam grandes quantidades desse produto 
no caule e no sistema de raizes (por exemplo, Cheno- 


podium , Xanthium , Beta). O nitrogenio produzido nas 
raizes em forma de amonio e, nesses orgaos, convertido 
em aminoacidos. Atraves do xilema, esses aminoacidos 
sao transportados em forma de glutamina e asparagina 
para a parte aerea. 

5.7 Assimila 5 ao de sulfato 


Pelas raizes, a planta absorve enxofre em forma de sul¬ 
fato (S0 4 2- , nivel de oxida^ao +VI) (ver 5.2.3.2) e o re- 
duz ao nivel de sufeto (S 2_ , nivel de oxida^ao -II). Esta 
rea<;ao realiza-se principalmente nos cloroplastos e e, 
entao, uma parte da fotossintese; contudo, em plantas 
superiores ela pode se processar tambem nas raizes, 
nas quais a localiza^ao intracelular nao esta esclarecida. 
Ao contrario do nitrogenio, que sempre e incorporado 
a compostos organicos em forma reduzida, o enxofre 
pode ser empregado tambem em forma oxidada para 
a sintese de determinados compostos organicos, como, 
por exemplo, dos sulfolipideos (ver 1.5.2, Figura 1-21), 
glucosinolatos (ver 5.15.4) e flavonoides sulfatados. No 
entanto, a parte predominante do enxofre e demandada 
como sulfeto. O enxofre esta presente em aminoacidos e 
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proteinas neste nivel de oxidagao, no agente redutor glu- 
tationa, em algumas coenzimas e nos centros ferro-en- 
xofre de proteinas redox (por exemplo, ferredoxina, 
Figura 5-51). Apenas bacterias, fungos e plantas verdes 
sao capazes de realizar a assimilagao de sulfato, ao passo 
que os animais precisam absorver junto com o alimento 
os compostos de enxofre reduzidos. 

A redugao do sulfato, como a do nitrato, realiza-se em 
duas etapas: 

SOJ- (+VI) —> SOj- (+IV) —> S 2 - (—II). 

Contrariando ideias anteriores, o sulfito intermediary 
(S0 3 2- ) em forma livre e formado nao apenas por bacte¬ 
rias e fungos, mas igualmente por plantas verdes e tam- 
bem e reduzido a sulfeto (S 2 ~) (Figura 5-86). 


A sequencia de rea^oes comega com a formagao de 
“sulfato ativo”, a partir de ATP e sulfato: 

ATP + SO| - ^ adenosina fosfossulfato (APS) + PP t 
AG° = 45 kj mol -1 

O equilibrio de reagao dessa reagao fortemente endergoni- 
ca situa-se distante dos produtos iniciais. Por acoplamento 
energetico (ver 5.1.5) em duas rea^oes exergonicas: 

PPi +H 2 0 ^ 2 R AG 0 '= -33,5 kj mol -1 

APS + ATP ^ PAPS + ADP AG 0 ' = -25 kj mol -1 

a reagao global da ativagao do sulfato torna-se exergonica: 

SO!“ + 2 ATP ^ PAPS + 2 Pi + ADP 
AG 0 ' = -13,5 kj mol 1 . 



Figura 5-86 Assimilagao fotossintetica de sulfa¬ 
to. - GSU, glutationa reduzida; GSSG, glutationa 
oxidada (ver Figura 5-58). (Segundo E. Weiler.) 
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Em equilibrio, existe muito pouco APS ao lado de PAPS 
(3’-fosfoadenosina fosfossulfato, Figura 5-86) predominante. 
A “ativa^ao” do sulfato em APS e PAPS continua na liga^ao 
fosfoanidrido (AG° = -71 kj moE 1 ). Nessa forma, o grupo 
sulfato pode ser facilmente reduzido. A enzima responsavel 
por isso reage preferencialmente com APS, de modo que 
PAPS tern a fun^ao de armazenar “sulfato ativo” A APS re- 
dutase transporta 2 eletrons para o enxofre em APS, com li- 
bera^ao de sulfite (SOj - ). Os eletrons sao colocados a dispo- 
si^ao via glutationa reduzida. O sulfito e reduzido a sulfeto 
(Figura 5-86) em uma etapa de seis eletrons sem niveis inter¬ 
mediaries detectaveis; os eletrons provem da ferredoxina. A 
rea^ao possui nao apenas semelhan^a formal com a redu^ao 
do nitrite: estruturalmente, a sulfito redutase e tambem mui¬ 
to semelhante a nitrito redutase e dispoe do mesmo cofator 
Fe 4 S 4 -siro-heme para o transporte dos 6 eletrons. 

A sulfidrila e imediatamente empregada na sintese de 
cisteina. A alta afinidade ao substrato da enzima cisteina 
sintase garante que a sulfidrila nao se acumule na celula. A 
rea^ao transcorre com tiolise de O-acetilsserina (molecula 
aceptora de SH); por isso, a enzima e denominada O-ace- 
tilsserina tioliase (ou O-acetilsserina sulfidrase); ela contem 
piridoxal fosfato como grupo prostetico. A cisteina serve 
como produto inicial para a biossintese da metionina e de 
outros tiois de massa molecular baixa, como da glutationa 
ou da fitoquelatina (ver 5.2.24). De acordo com descobertas 
mais recentes, tambem o enxofre com labilidade acida em 
centros ferro-enxofre (Figura 5-51) deve provir da cisteina. 

5.8 Transporte de assimilados na 
planta 


A distribui^ao das substancias organicas sintetizadas pela 
planta (assimilados), dos sitios de produ^ao (orgaos-“fonte”; 
do ingles source) para os sitios de consumo (orgaos-“dreno”; 
do ingles sink), realiza-se nas cormofitas predominantemen- 
te via elementos crivados (floema; ver 3.2.4.1). Para superar 
distancias mais curtas, os assimilados podem se deslocar de 
celula a celula tambem simplasticamente via plasmodesmas 
(ver 2.2.73 e 6.4.4.1) ou apoplasticamente; o mecanismo e 
por difusao. A saida e entrada de assimilados pela plasmale- 
ma sao efetuadas por translocadores especiais. So excepcio- 
nalmente os assimilados sao transportados no xilema. Isso 
acontece em arvores caducifolias na primavera (secre^ao de 
seiva, ver 5.3.5). Alem disso, seguindo a assimila^ao de ni¬ 
trate, os aminoacidos formados (especialmente glutamina e 
asparagina) sao transportados das raizes para a parte aerea 
via xilema; substancias ativas como fitormonios (ver 6.6) 
tambem sao encontrados na seiva do xilema (ver 5.3.5). 


5.8.1 Composite) do conteudo do floema 


Em principio, devem ser transportadas todas as substan¬ 
cias (ou seus precursores apropriados) que nao podem 
ser sintetizadas nas celulas nao autotroficas. Os princi¬ 
pal metabolites transportados sao os a^ucares, ao lado 
dos quais tambem se encontram na seiva do floema os 
aminoacidos, outros compostos nitrogenados, nucleoti- 
deos (destacando-se altas concentrates em ATP), vita- 
minas, acidos organicos, fitormonios e substancias mine- 
rais. Das mais de 200 proteinas importantes na seiva do 
floema, a maioria e encontrada especificamente apenas 
nos elementos crivados. 

A analise do conteudo da seiva do floema pode ser feita pela 
tecnica do afideo. Os pulgoes, produtores de secre^ao a^ucara- 
da, inserem seu estilete (pe^a bucal) em um unico elemento cri- 
vado. A pressao de turgor no elemento crivado “impulsiona” a 
seiva atraves do sistema digestorio do inseto, onde sao retirados 
especialmente compostos nitrogenados, vitaminas e substan¬ 
cias minerais; o a^ucar excedente, no entanto, e secretado como 
uma substancia a^ucarada (com dilui^ao de 10-25% em agua). 
Utilizando-se laser , retira-se o estilete do corpo do pulgao, do 
qual e extraida a seiva do floema para analise. Ligando-se o 
estilete a um medidor de pressao, pode-se tambem verificar o 
turgor no elemento crivado. 

Em regra geral, os a^ucares constituem mais de 90% da 
massa seca da “seiva dos elementos crivados”. Considerando os 
a^ucares transportados no floema, e possivel distinguir tres gru- 
pos principals de plantas: 

Especies que tern a sacarose como principal a^ucar trans- 
portado. A esse grupo pertence a maioria das especies estudadas, 
como, por exemplo, todas as samambaias, gimnospermas e mo- 
nocotiledoneas ate agora investigadas; entre as dicotiledoneas, 
por exemplo, todas as Fabaceae examinadas. 

Especies que, alem da sacarose, apresentam quantida- 
des consideraveis de oligossacarideos da familia da rafinose, 
como, por exemplo, rafinose, estaquiose, verbascose, ajugo- 
se (nesse caso, trata-se de galactosideo de sacarose, Figura 
5-87). Tambem nesse grupo encontram-se representantes de 
varias familias vegetais, como, por exemplo, Betulaceae (in¬ 
cite Corylaceae), Malvaceae (incite Tiliaceae), Ulmaceae e 
Cucurbitaceae. 

Especies que, alem dos a^ucares mencionados, contem 
ainda grandes quantidades de a$u cares -£l co °i s (Figura 5-87), 
como, por exemplo, o manitol de Oleaceae (a “secre^ao doce do 
freixo”, com elevado conteudo de manitol, obtem-se da seiva do 
floema de Fraxinus ornus ), o sorbitol de algumas subfamilias de 
Rosaceae e o dulcitol de Celastraceae. 

O nitrogenio reduzido e transportado no floema principal- 
mente em forma de aminoacidos proteinogenicos (especialmen¬ 
te glutamina, glutamato e aspartato). Nas Betulaceae e Junglan- 
daceae, o aminoacido nao proteinogenico L-citrulina e a mais 
importante forma de transporte do nitrogenio (Figura 5-87); ele 
serve tambem ao armazenamento de nitrogenio. 
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Figura 5-87 Estruturas de alguns assimilados de transporte adi- 
cionais que ocorrem em determinados grupos vegetais (ver texto), 
alem de metabolites de transporte gerais (sacarose como carboi- 
drato, aminoacidos proteinogenicos, especialmente glutamina, glu- 
tamato e aspartato). 



Figura 5-88 Representagao esquematica de diferentes rotas do 
carregamento do floema. A Carregamento apoplastico. B Carrega- 
mento simplastico. 


5.8.2 Carregamento do floema 


Os assimilados (principalmente carboidratos e aminoaci¬ 
dos) saem das celulas fotossintetizantes do mesofilo, onde 
sao formados, passam pelas celulas da bainha que circun- 
dam os elementos condutores e o parenquima do floema e 
chegam aos elementos crivados das nervuras foliares mais 
finas. Esse trajeto e representado por apenas poucas celu¬ 
las (3-5). Esse transporte realiza-se por difusao atraves dos 
inumeros plasmodesmas entre essas celulas. O carrega¬ 
mento dos elementos crivados (elementos de tubo crivado 
ou celulas crivadas) se processa por duas rotas possiveis 
(Figura 5-88). Pode haver tambem combinagoes das duas 
rotas de carregamento. 

O carregamento apoplastico do floema prevalece 
nas especies que empregam a sacarose como principal 
agucar de transporte. Seguindo a rota do mesofilo e pas- 
sando pela bainha do feixe vascular, a sacarose e libera- 
da no apoplasto (Figura 5-88A). Isso pode acontecer por 
difusao, pois nessas celulas a concentragao da sacarose e 
consideravelmente mais elevada do que no apoplasto. O 
sistema de transporte nao e conhecido. A partir do apo¬ 
plasto, a sacarose ingressa nas celulas companheiras (ou 
nas suas equivalentes funcionais), por meio de um trans- 
locador especifico (um transportador de sacarose-ions hi¬ 
drogenio do tipo simporte). Um transporte direto para os 
elementos crivados e igualmente discutido. A forga impul- 


sora para o ingresso no floema e fornecida por uma ATPa- 
se translocadora de ions hidrogenio, que pertence ao tipo 
P ja mencionado em outro contexto (ver 5.1.5, Figura 5-4); 
o ingresso de sacarose no floema e, portanto, um processo 
ativo secundario, com efeito concentrador de sacarose nos 
elementos crivados. O ATP necessario provem da respi- 
ragao mitocondrial. Em especies com carregamento apo¬ 
plastico do floema, esse processo pode ser efetivamente 
impedido por substancias toxicas prejudicial a respiragao. 
O transportador de sacarose-ions hidrogenio do tipo sim¬ 
porte pode ser clonado (Quadro 6-3) e localizado com o 
emprego de anticorpo especifico na membrana plasmatica 
das celulas companheiras (por exemplo, em tanchagem). 
Por difusao, a sacarose absorvida pelas celulas companhei¬ 
ras deve chegar via plasmodesmas aos elementos crivados 
(Figura 5-88A). 

O carregamento simplastico do floema e encon- 
trado em especies que, alem da sacarose, transportam 
quantidades consideraveis de oligossacarideos da familia 
da rafinose (Figura 5-87). Citologicamente, nessas espe¬ 
cies podem ser encontrados numerosos plasmodesmas, 
que unem simplasticamente todas as celulas da rota de 
transporte. Nao esta definitivamente esclarecido como, 
tambem nesse tipo de carregamento, e efetuada a concen¬ 
tragao de carboidratos nos elementos crivados. De acordo 
com o modelo de “aprisionamento de polimeros” (poly¬ 
mer-trapping-mo del), nessas especies, a sintese da rafinose 
a partir da sacarose e galactose deve ocorrer so nas celulas 
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que envolvem os elementos crivados. Desse modo, nes- 
sas celulas (intermediarias) a concentragao de sacarose e 
mantida baixa e novamente difundida a partir do mesofilo 
(Figura 5-88B). Segundo esse modelo, pode-se depreender 
que o deslocamento via plasmodesmas e muito seletivo, de 
modo que a rafinose pode difundir-se para os elementos 
crivados, mas nao de volta para o mesofilo. Ate agora, isso 
nao foi comprovado experimentalmente. 

Nas plantas com carregamento apoplastico do flo- 
ema, os aminoacidos tambem sao levados aos elemen¬ 
tos crivados, provavelmente via transportador ativo de 
aminoacidos-ions hidrogenio do tipo simporte. Contudo, 
esses translocadores sao pouco especificos ao substrato, 
de modo que os aminoacidos formados no sitio de pro- 
dugao chegam ao floema. Chama atengao que plantas com 
carregamento simplastico do floema tambem dispoem de 
aminoacidos de transporte especiais (em Cucurbitaceae, 
por exemplo, a citrulina [Figura 5-87], aminoacido nao 
proteinogenico intermediary na biossintese de arginina). 
Isso talvez se deva ao fato de que um efetivo carregamento 
simplastico do floema - como no caso dos carboidratos - 
exige uma sintese vetorial. 


5.8.3 Transporte de assimilados no floema 


Na zona dos orgaos de assimilagao, por meio dos proces- 
sos do carregamento do floema sao produzidas concentra¬ 
tes elevadas de metabolitos ativos osmoticamente (cerca 
de 0,2-0,7 M de carboidratos e aproximadamente 0,05 M 
de aminoacidos). O afluxo passivo de agua do entorno 
(em ultima analise, a partir do xilema) gera um turgor ele- 
vado no sitio do carregamento do floema. Os elementos 
crivados sao plasmolisaveis e, portanto, tern uma plasma- 
lema intacta com propriedades permeaveis seletivas. Por 
outro lado, nos sitios de consumo efetua-se a retirada de 
assimilados do floema (ver 5.8.4, Figura 5-89), seguida da 
saida passiva de agua e da correspondente diminuigao do 
turgor. A agua liberada chega ao xilema. Assim, e plausivel 
a estreita vizinhanga de xilema e floema. 

Por isso, entre os sitios de carregamento e descarre- 
gamento existe um gradiente de pressao nos elementos 
crivados. Segundo a teoria de fluxo de pressao, formu- 
lada inicialmente por Munch, esse gradiente de pressao 
provoca um fluxo de massa do conteudo dos elemen- 


Celulas Elemento 

companheiras crivado 





Figura 5-89 A Representagao do descarregamento do floema em tecidos-dreno. B Fotomicrografia de um estolao de um individuo trans- 
genico de batata, que expressa a proteina verde fluorescente (GFP, green fluorescent protein) nas celulas companheiras. Com base na limi- 
tagao da fluorescencia ao tecido condutor, pode-se concluir que o floema esta isolado simplasticamente das celulas do entorno, ou seja, o 
descarregamento se processa apoplasticamente. C Fotomicrografia de um tuberculo de batata, que igualmente expressa a GFP nas celulas 
companheiras. A distribuigao homogenea da fluorescencia da GFP no parenquima indica que o floema esta vinculado simplasticamente as 
celulas adjacentes, isto e, o descarregamento se processa simplasticamente. Nos Quadras 6-3 e 6-4 podem ser encontradas particularidades 
sobre a produgao de plantas transgenicas. 
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tos crivados do sitio doador (fonte) para o sitio recep¬ 
tor (dreno) (em ingles source-to-sink); as substancias 
dissolvidas sao carregadas nesse fluxo de massa. A esse 
respeito, sao atingidas velocidades de fluxo de 0,5-1,5 m 
h" 1 , mesmo em trajetos amplos (na tilia, por exemplo, o 
conteudo de um elemento crivado e renovado 5 vezes 
por segundo). Em uma velocidade media de 0,6 m h _1 
e 0,5 M de sacarose, o fluxo e de aproximadamente 100 
kg de sacarose h" 1 m~ 2 do corte transversal do elemento 
crivado (lume). 

Experimentalmente, foi confirmado de diferentes maneiras um 
gradiente de turgor nos elementos crivados na dire^ao do trans- 
porte. Para superar a resistencia dos elementos crivados ao fluxo 
e necessario um gradiente de pressao de cerca de -0,04 MPa m” 1 
(com base em valores tipicos de dimensoes celulares e viscosida- 
des do conteudo dos elementos crivados); aproximadamente a 
metade da resistencia ao fluxo se manifesta nas placas crivadas 
(dos tubos crivados) ou nas areas crivadas (das celulas crivadas) 
(ver 3.2.4.1). Admite-se que a resistencia ao fluxo das placas 
crivadas/areas crivadas favore^a a manuten^ao do gradiente de 
turgor que impulsiona o fluxo, pois um gradiente de pressao em 
uma coluna liquida continua seria rapidamente rompido. Com 
isso, os muitos gradientes osmoticos locais entre os elementos 
crivados e os sitios doador e receptor no entorno podem consti- 
tuir a for^a impulsora. 

Segundo a teoria de fluxo de pressao, a direqao do trans¬ 
pose no floema e estabelecida por uma queda osmotica 
(e, com isso, por um gradiente de turgor) da fonte para 
o dreno dos assimilados. Como orgaos-fonte atuam, por 
exemplo, as folhas adultas fotossintetizantes ou os orgaos 
armazenadores no periodo de mobilizaqao das substan¬ 
cias de reserva (por exemplo, caules ou raizes no comeqo 
do desenvolvimento das folhas; cotiledones ou endos- 
perma na germinaqao de sementes; tuberculos, bulbos e 
raizes tuberosas no inicio do desenvolvimento da planta). 
Uma exportaqao especialmente intensiva de substancias 
nitrogenadas se estabelece em plantas perenes antes da 
queda das folhas; apos sua hidrolise a aminoacidos, uma 
grande parte do nitrogenio das proteinas foliares e con- 
duzida para os orgaos perenes. Nessa fase, a concentraqao 
total de aminoacidos no floema pode ser de ate 0,5 M; os 
carboidratos entao tern representaqao baixa no conteudo 
do floema. 

Como orgaos-dreno atuam em todas as partes vege- 
tais em crescimento (por exemplo, meristemas apicais de 
caules e raizes; cambio; folhas j ovens em crescimento - ate 
aproximadamente a metade do seu tamanho definitivo, 
quando se estabelece a exportaqao; folhas escurecidas; 
frutos em crescimento; orgaos vegetativos de armaze- 
namento no periodo do seu abastecimento). No interior 
de uma planta maior, em periodos diferentes pode haver 
varios orgaos-fonte e orgaos-dreno alternantes. Assim, 
por exemplo, as folhas inferiores muitas vezes abastecem 
as raizes; as folhas superiores, por sua vez, abastecem os 
apices caulinares, flores e frutos. Por isso, encontram-se 


transposes em sentidos contrarios em um mesmo seg- 
mento da parte aerea de uma planta - contudo, nunca no 
mesmo elemento crivado. 

5.8.4 Descarregamento do floema 


O descarregamento do floema, igualmente, pode reali- 
zar-se simplastica ou apoplasticamente (Figura 5-89A). 
No primeiro caso, a retirada dos assimilados se processa 
via plasmodesmas entre os elementos crivados e as celulas 
dos orgaos-dreno. Isso parece acontecer principalmente 
em tecidos nao armazenadores, como raizes e caules em 
crescimento. Com a metabolizaqao dos assimilados nessas 
celulas, presume-se que se mantenha abrupta a queda de 
concentraqao, necessaria para o descarregamento do floe¬ 
ma. No descarregamento apoplastico -, significativo para 
os tecidos de reserva das sementes - os assimilados ficam 
inicialmente no apoplasto e de la ingressam nas celulas ar- 
mazenadoras. Os transportadores nao estao bem caracte- 
rizados nos seus detalhes. Os transportadores de metabo- 
litos-ions hidrogenio do tipo simporte, no entanto, devem 
exercer um papel no acesso as celulas armazenadoras. 

As rotas simplasticas e apoplasticas de transporte 
nao sao estaticas, mas sim podem se alterar durante o de¬ 
senvolvimento dos orgaos. Assim, durante o desenvolvi¬ 
mento dos tuberculos da batata, por exemplo, efetua-se 
inicialmente um descarregamento apoplastico de assimi¬ 
lados para os estoloes (caules de crescimento subterra- 
neo, em cujas extremidades se formam os tuberculos da 
batata) (Figura 5-89B); isso se modifica apos a induqao 
dos tuberculos, de modo que o tuberculo da batata em 
crescimento e suprido de assimilados por via simplastica 
(Figura 5-89C). 

A conversao da sacarose no metabolismo e realizada 
pela reaqao da sacarose sintase ou pela reaqao da inverta- 
se (Figura 5-89A). A sacarose sintase e uma enzima cito- 
plasmatica e transforma sacarose e UDP em UDG glicose 
e frutose. A frutose formada e logo a seguir fosforilada 
por frutocinases, resultando em frutose-6-fosfato. Tanto 
a UDP glicose quanto a frutose-6-fosfato podem formar 
glicose fosfato, que, em seguida, e transformada em amido 
nos plastidios (rota principal nos tecidos-dreno armaze¬ 
nadores de amido). Por outro lado, os aqucares ativados 
podem ser destinados a uma serie de outras rotas metabo- 
licas. As invertases estao presentes em tres compartimen- 
tos celulares: parede celular, citoplasma e vacuolo. A in- 
vertase ligada a parede celular exerce um papel importante 
no descarregamento apoplastico da sacarose, ao mesmo 
tempo que cliva sacarose em glicose e frutose. Uma vez 
que as hexoses formadas nao estao moveis no floema, sua 
permanencia e garantida pela hidrolise no tecido-dreno. 
Logo a seguir, via transportador de hexose-ions hidroge¬ 
nio do tipo simporte, as hexoses formadas sao absorvidas 
pelas celulas e, apos a fosforilaqao, com participaqao de 
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hexocinases suprem o metabolismo. As invertases intra- 
celulares levam igualmente a forma^ao de hexoses a partir 
de sacarose, sendo atribuido a invertase vacuolar um pa- 
pel na osmorregula^ao e no crescimento em extensao das 
celulas. O papel da invertase citoplasmatica ainda nao esta 
esclarecido. 

Algumas especies armazenam carboidratos em 
forma de sacarose (beterraba, cana-de-a^ucar) outras 
em forma de glicose (alguns frutos, como, por exem¬ 
plo, uvas). O armazenamento desses a^ucares soluveis 
efetua-se nos vacuolos. Alem do amido, outros polissa- 
carideos funcionam como carboidratos de reserva (ver 
5.16.1.2). 

Uma vez que muitos fenomenos metabolicos de 
consumo e mobiliza^ao de assimilados sao governados 
por fitormonios e inibidores, nao e de se admirar que 
a respectiva distribui^ao dos sitios de fonte e dreno te- 
nha uma rela^ao estreita com as atividades locais desses 
reguladores e que, por exemplo, um cambio (estimula- 
do por hormonios para exercer a atividade de divisao) 
comece a atuar como sitio receptor (dreno). Assim, as 
citocininas (um grupo de fitormonios, ver 6.6.2) devem 
promover a forma^ao da invertase apoplastica e, por 
meio da hidrolise de sacarose no apoplasto das celulas 
correspondentes, favorecer a retirada de sacarose do flo- 
ema, regulando, portanto, a “intensidade do dreno” (do 
ingles, sink strength) de um orgao ou tecido. 

5.9 Ganho de energia pela 

decomposicao de carboidratos 


Uma vez que o ATP formado pela fotofosforila^ao geral- 
mente e gasto na redu^ao de C0 2 (assimila^ao de C0 2 ), o 
ATP necessario para outras atividades da celula, mesmo 
nos organismos autotroficos, deve ser fornecido de outra 
maneira (Figura 5-2). Alem disso, mesmo no periodo es- 
curo, os fo to autotroficos devem poder formar ATP. Todas 
as celulas dos organismos heterotroficos e autotroficos 
empregam exclusivamente compostos de carbono reduzi- 
dos, provenientes da fotossintese, como materia de partida 
para a sintese dos seus componentes celulares organicos e 
tambem como doadores de energia. 

A libera^ao da energia proveniente da degrada^ao 
de compostos organicos reduzidos (respira^ao) realiza- 
-se sempre mediante rea^oes redox, ou seja, por trans¬ 
ferences de eletrons de um doador para um receptor de 
eletrons. Dependendo do aceptor final de eletrons nas 
rea^oes de degrada^ao fornecedoras de energia (= rea- 
^oes catabolicas), distinguem-se dois tipos principais de 
respira^ao: em um tipo, o 0 2 serve como aceptor final de 
eletrons (respira^ao aerobia ou respira^ao celular, Fi¬ 
gura 5-2); no segundo tipo, e uma molecula organica que 


se origina por degrada^ao (respira^ao anaerobia ou fer- 
menta^ao). Logo, nos fenomenos de fermenta^ao nao ha 
qualquer oxida^ao liquida do substrato, mas sim oxidor- 
redu^ao interna, portanto uma transferencia de eletrons 
dentro de um substrato ou entre produtos da clivagem de 
um substrato. 

Os organismos incapazes de utilizar oxigenio, os 
anaerobios obrigatorios (que obrigatoriamente realizam 
fermenta^ao), sao raros e restritos a algumas bacterias 
e invertebrados, encontrados, por exemplo, no lodo de 
corpos de agua e no intestino de animais. Os anaerobios 
facultativos, isto e, aqueles que so na carencia de oxige¬ 
nio obtem sua energia por fermenta^ao, representam a 
maioria das celulas vivas, embora a capacidade de tra- 
balho da respira^ao anaerobia (e, com isso, a sensibi- 
lidade a carencia de oxigenio) e seu mecanismo sejam 
diferentes. A maioria das leveduras, por exemplo, pode 
manter vida anaerobia por fermenta^ao, mas se multi- 
plicam apenas de maneira aerobia, ou seja, respirando. 
A mudan^a do catabolismo aerobico para o anaerobio 
pode ser facilitada pelo fato de que as duas rotas de rea- 
$ao transcorrem de modo identico em muitos niveis e a 
degrada^ao aerobia utiliza compostos tambem formados 
de maneira anaerobia. 

Em geral, as hexoses (principalmente glicose) servem 
de substratos para as fermenta^oes. Porem, especialistas 
(entre as bacterias, por exemplo) podem tambem fermen- 
tar pentoses, aminoacidos e acidos graxos. A respira^ao 
tambem, na maioria das vezes, come^a da glicose como 
substrato. A rota comum da rea^ao das fermenta^oes da 
glicose e da respira^ao da glicose leva ate o piruvato e e 
denominada glicolise (ver 5.9.1). A glicolise se processa 
no citoplasma. 

A glicose esta a disposi<;ao da planta diretamente pela 
serie de rea^oes do ciclo de Calvin (ver 5.5, Figura 5-63) 
ou a partir da degrada^ao de carboidratos de transporte 
ou de reserva (Figura 5-65, ver 5.16.1.2), permitindo o 
abastecimento de celulas ou tecidos nao ativos fotossin- 
teticamente. Alem disso, as plantas podem transformar 
lipideos de reserva em carboidratos (ver 5.11). Finalmen- 
te, a degrada^ao dos esqueletos de carboidratos dos ami¬ 
noacidos (por exemplo, a partir de proteinas de reserva) 
pode tambem servir a forma^ao de ATP. 

5.9.1 Glicolise 


A glicose fica a disposi^ao por meio da degrada^ao da 
sacarose por invertases ou da degrada^ao do amido. A 
glicose- 1-fosfato resulta da degrada^ao da sacarose, pela 
a<;ao de sacarose sintase e UDP-glicose pirofosforilase, 
ou por degrada^ao fosforolitica do amido. Com gasto de 
ATP e a<;ao da hexocinase, a glicose e convertida em gli¬ 
cose-1-fosfato e esta, com a ajuda da fosfoglicomutase, em 
glicose-6-fosfato. A glicose-6-fosfato esta em equilibrio 
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com a frutose-6-fosfato, metabolito de inicio da glicolise 
(Figura 5-90) (reagao da hexose fosfato isomerase). 

Duas enzimas (PPj-Frutose-6-fosfato-cinase e 
ATP-Frutose-6-fosfato-cinase) sao responsaveis pela con- 
versao de frutose-6-fosfato em frutose-l,6-bisfosfato em 
plantas. Dessas enzimas, presume-se que a cinase PP r de- 
pendente exerga um papel superior, pois ela esta sob estrita 
regulagao metabolica (Figuras 5-65 e 5-69). Com agao da 
aldolase, frutose-l,6-bisfosfato e clivada em uma molecula 
de gliceraldeido fosfato e uma molecula de di-hidroaceto- 
na fosfato, que se mantem em um equilibrio catalisado por 
triose-fosfato isomerase. As rea^oes da glicolise fornece- 
doras de energia transcorrem com formagao de piruvato 


a partir gliceraldeido fosfato. A sequencia de reagoes mos- 
trada na Figura 5-90 e processada duas vezes por hexose 
empregada (para cada uma, duas trioses-fosfato) e forne- 
ce 2 ATP por triose-fosfato (portanto, 4 ATP por hexo¬ 
se). Considerando o balango de glicose, para formagao de 
frutose-l,6-bisfosfato, sao consumidas 2 moleculas de ATP. 
O ganho liquido da glicolise e, entao, de 2 ATP por glicose 
(para a fosforilagao de frutose-6-fosfato, e usado pirifosfato 
em vez de ATP, de modo que a produtividade energetica 
aumenta em 2 ATP, razao pela qual sob carencia de oxige- 
nio atribui-se um papel a cinase PP r dependente). 

As transforma^oes da frutose-l,6-bisfosfato ate 
3-fosfoglicerato transcorrem no sentido contrario como 
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Figura 5-90 Degradagao glicolitica da glicose a piruvato e (fundo azul) fermentagoes para reoxidagao de NADH+H + formada na glicolise, sob 
carencia de oxigenio. As reagoes dentro da caixa tracejada se processam duas vezes por molecula de glicose, pois se formam 2 trioses-fos¬ 
fato como produtos da reagao da aldolase. (Segundo E. Weiler.) 
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parte do ciclo de Calvin (Figura 5-63). No entanto, em 
parte as isoenzimas participantes se distinguem clara- 
mente em sua estrutura molecular; a gliceraldeido fos- 
fato desidrogenase dos cloroplastos e dependente de 
NADP. 

A sintese de ATP durante a glicolise e denominada 
fosforila^ao em nivel de substrato. As duas rea^oes de 
sintese sao exergonicas. A entalpia livre padrao molar da 
hidrolise de fosfoenolpiruvato a piruvato e fosfato inorga- 
nico e de AG° = -61,9 kj mol -1 (Figura 5-3). A rea^ao ca- 
talisada pela piruvato-cinase, na qual o residuo de fosfato 
e transferido para o ADP, formando ATP (AG° = +30,5 
kj mol -1 ), e portanto no total exergonica (AG° = -31,4 
kj moT 1 ) e praticamente irreversivel. Assim, cerca de 50% 
da energia da sintese de fosfoenol sob condi^oes padrao e 
conservada no ATP. 

A entalpia livre padrao molar da hidrolise de 1,3-bis- 
fosfoglicerato em 3-fosfoglicerato e fosfato (AG° = -49,4 
kj mol" 1 , Tabela 5-3) e tambem suficientemente grande 
para a sintese de ATP. Logo, a rea^ao da fosfoglicerato-ci- 
nase e igualmente exergonica (AG° = -49,4 + 30,5 kj mol" 
1 = -18,9 kj mol" 1 ). A distancia do 1,3-bisfosfoglicerato do 
equilibrio de rea^ao “aciona” a oxida^ao endergonica fraca 
do gliceraldeido fosfato para a rea^ao da gliceraldeido fos¬ 
fato desidrogenase (AG° = +6,3 kj mol" 1 ), de modo que 
a rea^ao global da oxida^ao do gliceraldeido fosfato para 
3-fosfoglicerato e exergonica (AG° = -18,9 + 6,3 kj mol" 1 
= -12,6 kj mol" 1 ). 

5.9.2 Fermentatjoes 


Na presen^a de oxigenio, o piruvato e finalmente oxida- 
do a C0 2 e, com isso, tambem o NADH formado na gli¬ 
colise e reoxidado. Sob carencia de oxigenio, isso nao e 
possivel ou ocorre de maneira bastante restrita. Por isso, 
muitas celulas tern a possibilidade de reoxidar NADH, 
a medida que os eletrons sao transferidos para metabo¬ 
lites da glicolise, para o piruvato ou para o acetaldeido 
formado a partir deste. No primeiro caso, forma-se aci- 
do lactico (fermenta^ao lactica, ver 5.9.2.2) e no segun- 
do caso, etanol (fermenta<;ao alcoolica, ver 5.9.2.1). Em 
cada caso, a fermenta^ao garante a manuten^ao da gli¬ 
colise e, com isso, do fornecimento de ATP da celula por 
meio da fosforila^ao em nivel de substrato, sob carencia 
de oxigenio (Figura 5-90). 

5.9.2.1 Fermentaqao alcoolica 

O etanol como produto final da decomposi^ao da glico- 
se ocorre nao apenas nas leveduras empregadas tecnica- 
mente, mas tambem em muitos outros microrganismos e 
em tecidos de diferentes plantas superiores (sementes de 
muitas especies, como arroz e ervilha; raizes sob inunda- 
<;ao, por exemplo, arroz e milho) sob carencia de oxigenio. 


Uma vez que o etanol em concentrates mais elevadas e 
um toxico celular que, devido a sua alta permeabilidade 
a membrana, nao pode ser afastado por compartimentos, 
ele so e formado naqueles organismos que vivem perma- 
nentemente no meio aquatico e sao capazes de liberar al- 
cool. 

A fermenta^ao alcoolica e representada pela seguinte 
equa^ao bruta: 

C 6 H 12 0 6 -> 2 C 2 H 5 OH + 2 C0 2 
AG° = -234 kj mol" 1 

Em uma degrada^ao completa da glicose ate C0 2 , AG° = 
-2877 kj mol" 1 . Por isso, do ponto de vista energetico, a 
fermenta^ao alcoolica e uma processo muito ineficaz, no 
qual grandes quantidades de substrato sao convertidas e 
um substrato ainda ricamente energetico (etanol) e elimi- 
nado. O C0 2 produzido pela levedura do pao igualmente 
durante a fermenta^ao alcoolica no cozimento faz a massa 
fermentada “crescer” e ficar porosa. 

A Figura 5-90 apresenta a sequencia de rea^oes des- 
de o piruvato ate o etanol. A descarboxila^ao do piru¬ 
vato para acetaldeido necessita da tiamina pirofosfato 
como coenzima. O rendimento de ATP da fermenta^ao 
alcoolica e o da glicolise: partindo de 1 glicose, a pro- 
du^ao liquida e de 2 ATP. Assim, sob condi^oes padrao, 
a conservato de energia e de 2 • 30,5 kj mol"V234 kj 
mol" 1 = 0,26 (26%). Nas celulas cujos participantes da 
rea$ao n &o se encontram sob condi<;6es-padrao ° rendi¬ 
mento e muito maior. 

5.9.2.2 Fermenta?ao lactica e outras 
fermenta 5 oes 

Na fermenta^ao lactica pura (Figura 5-90), apenas o 
acido lactico e formado a partir da glicose (homofer- 
menta£ao): CeH 12 06 —> 2 lactato" + 2 H + ; AG° = -197 
kj mol" 1 . Essa degrada^ao anaerobia ocorre (exceto no 
musculo animal), por exemplo, nas bacterias Streptococ¬ 
cus lactis (empregada para a cultura de partida na fabri- 
ca$ao de manteiga e queijo; causa tambem a acidifica^ao 
espontanea do leite) e Lactobacillus delbriickii (usada 
na produto de acido lactico), bem como em algumas 
plantas superiores (batata, por exemplo) e diferentes 
algas verdes ( Chlorella , Scenedesmus , por exemplo). Na 
fermenta^ao lactica, o piruvato, mediante catalise da 
lactato desidrogenase (Figura 5-90), e reduzido direta- 
mente a L-acido lactico (L-lactato), com regenera^ao 
de NAD + para a glicolise. Com AG° = -25 kj mol" 1 , a 
rea$ao e fortemente exergonica e, de acordo com a reali¬ 
dade da celula, irreversivel. 

O balan^o de ATP da fermenta^ao lactica correspon- 
de ao da fermenta^ao alcoolica. Sob condi^oes padrao, o 
rendimento energetico e de 31%, mas pode, novamente, 
ser muito mais alto na celula. 
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Na fermentagao lactica impura (heterofermentagao), alem do 
acido lactico, produzem-se etanol e C0 2 em quantidades equi- 
molares. Ela e encontrada, por exemplo, igualmente em determi- 
nadas especies de Lactobacillus. 

Existem ainda outras formas de fermentagao, denomina- 
das de acordo com seus produtos finais: por exemplo, fermen¬ 
tagao propionica, fermentagao formica, fermentagao butirica, 
fermentagao sucdnica; basicamente, elas transcorrem segun- 
do mecanismos semelhantes aos das fermentagoes alcoolica e 
lactica. Embora seja assim designada, a “fermentagao acetica” 
nao e uma fermentagao, pois ela se processa com consumo de 
oxigenio: 

C 2 H 5 OH+ 0 2 -> CHjCOOH + H 2 0 AG 0 ' = -753 kj mol' 1 . 

Essa reagao e realizada, por exemplo, por especies de Acetobacter 
utilizadas para a produgao de vinagre. 


5.9.3 Respirac^ao celular 


Sob condigoes aerobicas, a energia ainda existente no pi- 
ruvato torna-se utilizavel para a celula sob forma de ATP 
e, com isso, ao mesmo tempo regenera NAD + (necessaria 
para a glicolise) a partir de NADH+H + . 

Nos eucariotos, esses processos transcorrem nas 
mitocondrias (ver 2.2.8). Com o auxilio de um translo- 
cador localizado na sua membrana interna, as mitocon¬ 
drias importam o piruvato do citoplasma, em intercam- 
bio com ions hidroxila. A NADH formada na glicolise 
- diferentemente dos animais - e reoxidada pelas mi¬ 
tocondrias vegetais (na sua membrana interna) (Figura 
5-95). A membrana interna da mitocondria, como a dos 
cloroplastos, e praticamente impermeavel a nucleoti- 
deos de piridina. 

A conversao do piruvato na decomposigao oxidativa 
nas mitocondrias se processa em tres niveis: 

1. Formagao de acetil coenzima A a partir do piruvato 
(ver 5.9.3.1) 

2. Conversao da acetil coenzima A no ciclo de Calvin, 
com formagao de C02 e agentes 

redutores (ver 5.93.2 ) 

3. Transporte de eletrons na cadeia respiratoria, com 
reoxidagao dos agentes redutores e aproveitamento da 
energia redox para a sintese de ATP (ver 5.9.3.3). 
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Figura 5-91 A Reagao da piruvato desidrogenase. B Estrutura da 
coenzima A ou acetil coenzima A. 


tituem o complexo piruvato desidrogenase (para detalhes, 
ver livros de bioquimica). A reagao e fortemente exergonica 
(AG° = -33,5 kj moT 1 ). Os dois eletrons retirados do subs- 
trato servem para a redugao de NAD + a NADH+H + . 

O residuo de acetil na acetil-CoA representa o “acido 
acetico ativado”, que pode ser transformado catabolica- 
mente nao apenas no ciclo de Calvin (Figura 5-92), mas 
tambem serve como elemento estrutural para numerosas 
smteses. Uma vez que nao somente os agucares, mas tam¬ 
bem os acidos graxos e diferentes aminoacidos podem ser 
degradados a acetil-CoA, cabe a esse composto um papel 
essencial no metabolismo. 


5.9.3.1 Formacjao de acetil coenzima A a partir do 
piruvato 

O piruvato formado na glicolise sofre nas mitocondrias uma 
descarboxilagao inicialmente oxidativa. Durante a reagao, 
o acetato formado torna-se livre como acetil coenzima A 
(acetil-CoA, Figura 5-91). Essa conversao oxidativa realiza- 
-se em uma complicada sequencia de reagoes, na qual parti¬ 
cipant tres enzimas e cinco coenzimas diferentes, que cons- 


5.9.3.2 Ciclo do acido cftrico 

No ciclo do acido dtrico, o residuo de acetil da acetil-CoA 
e oxidado a duas moleculas de C0 2 ; os 8 eletrons oriun- 
dos desse processo servem para a redugao de 3 NAD + a 
NADH+H + e 1 FAD a FADH 2 (Figura 5-92). 

O ciclo do acido dtrico, que nao necessita de 0 2 , e 
tambem denominado ciclo de Krebs-Martius, em home- 
nagem aos seus principais descobridores. Como e habitual 
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Figura 5-92 Sequencia de reagoes da piruvato desidrogenase e do ciclo do acido cftrico. Por cada volta do ciclo do acido cftrico, e incor- 
porado um corpo C 2 (acetato) e 2 moleculas de C0 2 sao liberadas, embora os atomos de C incorporados nao sejam os liberados no mesma 
circulagao do ciclo (ver atomos destacados em vermelho). 


em um processo circular, ele inclui reagoes de regeneragao 
da molecula aceptora de acetato, oxaloacetato. 

As duas reagoes com moleculas de C0 2 liberadas sao 
descarboxilagoes oxidativas e em cada uma delas um par 
de eletrons e transferido para NAD + . A descarboxilagao 
do 2-oxoglutarato, catalisada pelo complexo 2-oxogluta- 
rato desidrogenase, transcorre da mesma maneira com- 
plexa da piruvato desidrogenase. Alem da coenzima A 
e NAD + , tiamina pirofosfato, acido liponico e FAD tam- 
bem participam aqui como coenzimas. A ligagao tioester, 
rica em energia, do produto da reagao succinil CoA e uti- 
lizada para sintese de ATP (GTP, em mamiferos) (reagao 
da tiocinase, fosforilagao em nivel de substrato). 


Os outros dois pares de eletrons sao liberados na 
oxidagao do sucinato e do malato. Enquanto NAD + 
atua igualmente como aceptor de eletrons para a malato 
desidrogenase, a sucinato desidrogenase contem, ligada 
covalentemente, a flavina adenina dinucleotideo (FAD, 
Figura 5-93) como aceptor de eletrons. 

5.9.3.3 Cadeia respiratoria mitocondrial 

Os 10 eletrons gerados na oxidagao do piruvato a 3 mo¬ 
leculas de C0 2 , durante a reagao da piruvato desidroge¬ 
nase e do ciclo do acido citrico, sao, assim, transferidos 
para quatro NAD + e uma FAD. As coenzimas reduzidas, 
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Figura 5-93 Sistemas redox da cadeia respiratoria, que atuam 
como transportadores de 2 eletrons/2 Tons hidrogenio. FAD e com- 
ponente da sucinato desidrogenase (ligada covalentemente), FMN e 
componente da NADFI desidrogenase (complexo I) e a ubiquinona e 
transportadora de eletrons difusivel, entre o complexo I e o comple¬ 
xo III (Figura 5-94). A ubiquinona apresenta, como a plastoquinona 
(Figura 5-51), urn residuo de prenil, que nos microrganismos consis- 
te geralmente em 6 unidades de isopreno e nas plantas superiores 
possui 10 unidades (ver 5.15.2). 0 residuo de prenil lipofflico fixa a 
molecula na membrana mitocondrial. 


quatro NADH+H + e uma FADH 2 cedem seus eletrons a 
cadeia respiratoria localizada na membrana mitocondrial 
interna; nessa cadeia, eles finalmente sao transferidos ao 
0 2 , com forma^ao de H 2 0. A energia dessa transference 
exergonica e empregada para a forma^ao de um gradiente 
de ions hidrogenio transmembrana na membrana mito¬ 
condrial interna. A for^a motriz de protons assim gerada 
e utilizada para a sintese de ATP (fosforila^ao oxidativa, 
fosforila^ao da cadeia respiratoria). 

Existem caracteristicas em comum entre a cadeia res¬ 
piratoria mitocondrial e a cadeia de transporte de eletrons 
da rea^ao luminosa da fotossintese. Nas cianobacterias, as 
duas cadeias de transporte de eletrons estao localizadas 
na mesma membrana e utilizam como modulo comum o 
complexo citocromo b /, bem como plastoquinona como 
doador de eletrons e citocromo c como aceptor de eletrons 
do complexo citocromo b/. Como complexos especificos 
da cadeia respiratoria ocorrem meramente o complexo 
NADH desidrogenase e o complexo citocromo aa 3 . Por 
meio da NADH desidrogenase, plastoquinona, complexo 
citocromo b/e citocromo c, os eletrons sao transferidos 
pela NADH (formada no ciclo do acido citrico) para o 
complexo citocromo aa v de onde passam para o oxige- 
nio molecular, com forma^ao de agua. Como um “relic- 
to” dessa situa^ao, os cloroplastos tambem ainda possuem 
em suas membranas tilacoidais subunidades do complexo 
NADH desidrogenase da cadeia respiratoria. Sua fun^ao 
nao e conhecida. 

Na cadeia respiratoria mitocondrial, no lugar dos 
componentes usados em conjunto com a cadeia fotos- 
sintetica de transporte de eletrons nas cianobacterias 
(plastoquinona, complexo citocromo b /, citocromo c) e 
coloca-se a sequencia ubiquinona (= coenzima Q) —» 
complexo citocromo bc 1 —> citocromo c. Com respeito 
aos seus grupos funcionais, plastoquinona e ubiquino¬ 
na (Figuras 5-51 e 5-93) sao equivalentes em estrutu- 
ra e fun^ao, e o complexo citocromo bc : igualmente e 
homologo ao complexo citocromo b /(o citocromo fe 
um citocromo do tipo c, ver 5.4.6). A cadeia global de 
transporte de eletrons, da NADH desidrogenase ate o 
complexo citocromo aa 3 (tambem denominada cito¬ 
cromo oxidase ou endoxidase), forma na membrana 
mitocondrial interna uma unidade dos compostos in- 
dividuais com participa^ao molar definida e aproxima- 
damente 400-500 nm 2 de necessidade de superficie. Em 
uma mitocondria pode haver ate 20.000 dessas cadeias 
de transporte de eletrons. 

Portanto, o prindpio estrutural e funcional da cadeia 
respiratoria e semelhante ao do transporte fotossintetico 
de eletrons. Os elos da cadeia respiratoria sao oxidorredu- 
tases; a disposi^ao sequencial delas na cadeia respiratoria 
obedece ao seu potencial redox (Tabela 5-22, Figura 5-94). 
Os eletrons passam de um sistema redox com potencial 
padrao negativo (NADH+H + /NAD + E° = -0,32 V) para 
um sistema redox com um potencial padrao muito positi- 
vo ( 1 /20 2 /H 2 0 E° = +0,82 V); logo, a rea^ao e fortemente 
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Tabela 5-22 Potenciais redox-padrao dos sistemas redox na 
cadeia respiratoria 


Par redox 

E 0 ' (V) 

NAD + + 2 FT + 2 e" ^ NADH + H + 

-0,32 

FMN + 2H + + 2e-^FMNH 2 

-0,22 

FAD + 2 H + + 2 e- ^ FADH 2 

-0,22 

UQ+H + + e-^UQH* 

+0,03 

Citocromo b (F 3+ ) + e- ^ Citocromo b (F 2+ ) 

+0,05 

UQH* + H + + e-^UQH 2 

+0,19 

Citocromo cl (F 3+ ) + e- ^ Citocromo cl (F 2+ ) 

+0,23 

Citocromo c (F 3+ ) + e- Citocromo c (F 2+ ) 

+0,24 

Citocromo a (F 3+ ) + e- ^ Citocromo a (F 2+ ) 

+0,28 

Citocromo a3 (F 3+ ) + e- ^ Citocromo a3 (F 2+ ) 

+0,35 

0 2 + 4 H + + 4 e- ^ 2 H 2 0 

+0,82 


exergonica (AG° = -221 kj mol l ) e, assim, transcorre es- 
pontaneamente. 


A Figura 5-94 apresenta esquematicamente a disposi- 
gao dos componentes da cadeia respiratoria da membrana 
mitocondrial interna. Os tres complexos transmembrana 
(NADH desidrogenase - complexo I, complexo citocro- 
mo bc 1 - complexo III, complexo citocromo aa 3 - com¬ 
plexo IV) consistem em numerosos polipeptideos com 
sistemas redox a eles ligados: flavinas, centros ferro-en- 
xofre e citocromos, cuja estrutura basica e conhecida pelo 
estudo da fotossintese (Figura 5-93). A numeragao ainda 
utilizada remonta a nomenclatura original dos comple¬ 
xos isolados, cuja composigao era entao desconhecida. 
Como particularidade, o complexo IV contem um centro 
cobre-enxofre e um centro cobre-citocromo a 3 . Este ul¬ 
timo liga o oxigenio molecular (0 2 ) e transfere para ele 
4 eletrons, provavelmente em sequencia, com formagao 
de 2 moleculas de agua. Em vez de 0 2 , o centro cobre-ci¬ 
tocromo a 3 deposita tambem, firmemente, monoxido de 
carbono (CO), azida (N 2 ) ou cianeto (CN~), de modo que 
essas substancias sao potentes inibidores da respiragao e, 
como isso, toxicos. 

Entre os complexos transmembrana, componentes 
soluveis atuam como transportadores redox, mais precisa- 
mente na molecula de ubiquinona (UQ do ingles, ubiqui¬ 
none ), localizada na membrana mitocondrial interna entre 
os complexos I e III. Como a plastoquinona na rea^ao lu- 
minosa, a ubiquinona e um transportador de 2 eletrons/2 



Figura 5-94 Representagao esquematica da cadeia respiratoria mitocondrial, da sfntese de ATP e da exportagao de ATP. A sfntese de ATP 
consiste na “haste” F 0 transmembrana (cuja fungao pode ser inibida pela oligomicina) e no fator 1 (“cabega” FJ, que efetua a sfntese de ATP. 
As estruturas e os mecanismos da ATP sintase F 0 /F 1 e da ATP sintase CF 0 /CF 1 cloroplastfdica exibem uma ampla correspondence (Figura 
5-59). - Cit, citocromo; AE M , Potencial de membrana; F 0 , Fator sensfvel a oligomicina, [FeS] n , Varios centros ferro-enxofre; Q, Ciclo Q (Figura 
5 = 56); UQ, Ubiquinona; UQFi 2 , Ubi-hidroquinona. (Segundo E. Weiler.) 
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ions hidrogenio. O citocromo c, um transportador soluvel 
de 1 eletron, se difunde no espa^o intermembrana entre 
os complexos Ille IV e fecha, assim, a cadeia de transporte 
de eletrons. 

Muitos detalhes sao ainda desconhecidos, especial- 
mente a transloca^ao de ions hidrogenio da matriz para o 
espa^o intermembrana, acoplada ao transporte de eletrons 
nos tres complexos transmembrana. As estequiometrias 
apresentadas na Figura 5-94 representam a situa^ao atual; 
os valores exatos, no entanto, nao sao conhecidos. Toman- 
do por base o - bastante provavel - ciclo Q no complexo 
citocromo bc 1 (ver, alem disso, as rea^oes correspondentes 
no complexo citocromo b/, Figura 5-56), sao transporta- 
dos 10 ions H + por NADH+H + (portanto, por 2 eletrons 
transferidos para o oxigenio): 4 pela NADH desidroge- 
nase, 4 pelo complexo citocromo bc 1 e 2 pelo complexo 
citocromo aa 3 . 

Sucinato desidrogenase, uma enzima do ciclo do aci- 
do citrico, e uma proteina periferica de membrana e loca- 
lizada no lado da membrana mitocondrial interna voltado 
para a matriz. Ela transfere os 2 eletrons retirados do suc- 
cinato diretamente para a ubiquinona, com participa^ao 
da FAD ligada como coenzima. A sucinato desidrogenase 
e tambem chamada de complexo II da cadeia respirato- 
ria. Como o complexo I nao participa dessa rea^ao, por 2 
eletrons da oxida^ao do sucinato sao translocados apenas 
6 ions hidrogenio atraves da membrana mitocondrial in¬ 
terna. E discutido se nao apenas a sucinato desidrogenase, 
mas tambem as enzimas restantes do ciclo do acido citrico 
estao associadas a membrana mitocondrial interna e en¬ 
tre si (frouxamente) na organela intacta, formando, assim, 
uma unidade funcional (“metabolo”), que possibilitaria 
uma efetiva transmissao de substratos (em ingles, meta¬ 
bolite channeling ) entre os componentes individuals. Pela 
elucida^ao da organela, essa intera^ao nao se sustenta, de 
modo que, apos a centrifuga^ao do homogeneizado, to- 
das as enzimas do ciclo do acido citrico (salvo a sucinato 
desidrogenase) aparecem como componentes separados 
no sobrenadante soluvel, enquanto a sucinato desidroge¬ 
nase e encontrada no sedimento com as membranas mi- 
tocondriais. Admite-se que na celula viva numerosas rotas 
metabolicas sao organizadas em “metabolos”; para isso, 
existem indicates fidedignas, por exemplo, tambem para 
enzimas glicoliticas, que devem existir associadas a mem¬ 
brana externa das mitocondrias. 

A sintese mitocondrial de ATP e realizada por uma 
ATP sintase igualmente localizada na membrana interna 
da mitocondria, que na estrutura e mecanismo de rea^ao 
e muito semelhante a ATP sintase CF^CFq dos cloroplas- 
tos (Figura 5-59). Tambem neste caso, a for^a impulsora 
da sintese de ATP a partir de ADP + V i e a for^a motriz 
de protons (ver Equa^ao 5-19). Diferentemente da que 
ocorre nos cloroplastos, a transloca^ao de ions hidrogenio 
na membrana interna da mitocondria nao e acompanha- 
da de um equilibrio de cargas devido a um transporte de 


anions acoplado. Esse equilibrio de cargas na membrana 
do tilacoide tern como consequencia que, nos dois lados 
dela, estabelece-se uma grande diferen^a de concentra^ao 
dos ions hidrogenio, sem que resulte um potencial eletrico 
digno de men^ao; a sintese de ATP dos cloroplastos, por¬ 
tanto, e “impulsionada” pelo potencial quimico de con- 
centra^ao do ion hidrogenio, que fornece a contribui^ao 
principal para a for^a motriz de protons. A falta do equili- 
brio de cargas no transporte mitocondrial de H + provoca 
rapidamente a forma^ao de uma diferen^a de potencial 
eletrico na membrana interna da mitocondria (AE M ~ 
-200 mV, lado negativo da matriz), enquanto a diferen^a 
de concentra^ao dos ions H + permanece pequena (o pH 
no espa^o intermembrana fica em torno de apenas 0,2 
unidade mais baixo do que o da matriz). Logo, a sintese de 
ATP das mitocondrias e “impulsionada” principalmente 
pelo potencial eletrico parcial da for^a motriz de protons 
(Equa^ao 5-19). 

Diferentemente dos cloroplastos, que utilizam o ATP 
formado na presen^a da luz (essencialmente para a fixa^ao 
de C0 2 ), o ATP formado nas mitocondrias e amplamen- 
te exportado para o citoplasma. O responsavel por isso e 
um translocador localizado na membrana interna, que 
transporta ATP para o citoplasma em estrita troca de ADP 
(translocador ADP/ATP). O fosfato inorganico neces- 
sario em quantidades estequiometricas deve ser disponi- 
bilizado por um transportador de fosfato/OH~ do tipo an- 
tiporte. A membrana externa das mitocondrias - como a 
dos plastidios - e caracterizada pela presen^a de porinas, 
proteinas transmembrana. Elas formam poros relativa- 
mente grandes, atraves dos quais compostos de massa mo¬ 
lecular pequena e ate mesmo proteinas pequenas (limite 
de exclusao de cerca de 10 kDa) podem difundir-se livre- 
mente. Portanto, as membranas externas dessas organelas 
nao representam barreiras para a troca de metabolitos. 

A cadeia respiratoria mitocondrial das plantas evi- 
dencia diferen^as em rela^ao a dos animais (Figura 5-95). 
Assim, NADH+H + , originada na glicolise vegetal, e reo- 
xidada no lado externo da membrana interna da mito¬ 
condria atraves de uma NADH desidrogenase externa. 
Os dois eletrons sao transferidos diretamente para a 
ubiquinona, sem participa^ao do complexo I. Contudo, 
a rea^ao so tern significado quando a concentra^ao ci- 
toplasmatica de NADH e muito elevada; ela serve, por¬ 
tanto, menos a sintese de ATP do que a prepara^ao de 
NAD + . A NADH desidrogenase alternativa, localizada 
na membrana mitocondrial interna voltada para a ma¬ 
triz, deve ter fun^ao semelhante; ela reoxida NADH+H + 
e transfere os eletrons para a ubiquinona, sem que ocorra 
transporte de ions hidrogenio. Nessa situa^ao (superofer- 
ta de NADH com a consequencia de uma rela^ao NADH/ 
NAD + muito alta), se processa a reoxida^ao da ubi-hidro- 
quinona (UQH 2 ) mediante uma oxidase alternativa, que 
transfere eletrons e ions H + da UQH 2 para o oxigenio, 
com forma^ao de agua. A energia e liberada como calor 
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Figura 5-95 Rota alternativa da reoxidagao de ubi-hidroquinona 
(UQH 2 ) por oxidase alternativa. Esta rota e percorrida especialmen- 
te quando a concentragao de NADH+H + no citoplasma ou na matriz 
da mitocondria e muito alta. A energia e transformada em calor, 
sem contribuir para a sintese de ATP. Nesta situagao, apenas pouca 
ubi-hidroquinona pode ser reoxidada no complexo citocromo b/c 1 
(seta tracejada). (Segundo E. Weiler.) 


e nao e formado ATP. A enzima e adicionalmente ativa- 
da por meio de concentragoes elevadas de piruvato na 
matriz (indicio da carencia de NAD + , Figura 5-7). A oxi¬ 
dase alternativa nao e inibida por cianeto, azida ou CO 
(um inibidor, por exemplo, e o acido salicil-hidroxamico, 
SHAM). Essa respiragao sensivel a cianidina transforma 
a energia de NADH+H + em calor, sem que seja formado 
ATP. Em Arum maculatum e outras Araceae, essa termo- 
genese por oxidase alternativa serve para melhorar a vo- 
latilizagao dos aromas florais; em Symplocarpus foetidus, 
ela protege a inflorescencia dos danos do frio; em frutos, 
ela permite uma degradagao mais rapida dos acidos orga- 
nicos e carboidratos durante o amadurecimento (“clima- 
terio”, ver 6.6.5.2) 

A produtividade energetica da respiragao (glicose 
como substrato): 

C 6 H 12 0 6 + 6 0 2 + 6 H 2 0 -> 6 C0 2 + 12 H 2 0 
(AG° = -2877 kj mol" 1 ) 

tendo por base as mudangas da entalpia livre padrao em 
pH = 7 (AG°), da como resultado um valor de 31,8%. Isso 
e verificado como segue: 

Glicolise • Ganho liquido (fosforilagao em nivel de 
substrato) —» 2 ATP 


• Reoxidagao de 2 NADH+H + atraves de 
uma NADH desidrogenase externa —» 12 
H + —» 3 ATP 

• 2 x Piruvato para respiragao 

Respiragao • Oxidagao de 2 piruvato a C0 2 no ciclo do 
acido citrico fornece: 8 NADH+H + —» 80 
H + ^ 20 ATP 2 FADH 2 -> 12 H + -> 3 ATP 
e da reagao da sucinato tiocinase (fosforila¬ 
gao oxidativa) —> 2 ATP. 

Logo, em situagao favoravel, isto e, quando todos os ions 
H + contribuem integralmente para a sintese de ATP (o 
que nao deve ser o caso nas condigoes de reagao na ce- 
lula, pois, por exemplo, os ions H + se difundem para o 
citoplasma atraves da membrana externa), formam-se no 
total ate 30 ATP por glicose, correspondendo a 30 V AG° 
(ADP + P/ATP, AG° = +30,5 kj moT 1 ), portanto 915 kj 
moT 1 em forma de ATP da entalpia livre armazenada. Isso 
representa 31,8% de 2.877 kj mol -1 por glicose da entalpia 
liberada (a diferenga e perdida como calor). Consideran- 
do as condigoes reais da celula, que nao correspondem ao 
estado padrao, o ganho energetico poderia ser mais alto 
(para a formagao de ATP, admite-se AG° com aproxima- 
damente 50 kj moT 1 ). 

5.9.3.4 Ligagao do ciclo do acido citrico com 
outras rotas metabolicas 

O ciclo do acido citrico serve principalmente para a oxi¬ 
dagao de acetato a C0 2 e para a transference de eletrons 
para NAD + ou FAD. Alem disso, esse ciclo prepara in¬ 
termediaries para a biossintese de outros metabolitos. 
Com a exportagao desses metabolitos, o ciclo sucum- 
biria rapidamente, se essa perda nao fosse reposta por 
reagoes abastecedoras (reagoes anapleroticas). Por fim, 
o ciclo do acido citrico une as rotas metabolicas de for¬ 
magao (anabolicas) e de degradagao (catabolicas); ele e 
anfibolico. 

A Figura 5-96 apresenta algumas das mais importan- 
tes vinculagoes do ciclo do acido citrico com outras rotas 
metabolicas. 

Alem da sintese em plastidios (ver 5.6.5.12), o amino- 
acido glutamato e sintetizado no citoplasma. O carbono 
provem em menor parte do 2-oxoglutarato do ciclo do 
acido citrico e predominantemente do citrato, converti- 
do em 2-oxoglutarato pelas isoenzimas citoplasmaticas 
da aconitase e NAD isocitrato desidrogenase. O gluta¬ 
mato atua como precursor da glutamina e de arginina 
e prolina (ver 5.12.1) e, diferentemente dos animais, e 
ponto de partida (em plastidios vegetais) da biossintese 
de tetrapirrois (ver 5.14). Para o abastecimento do ciclo 
com compostos de carbono, as mitocondrias importam 
oxaloacetato, disponibilizado pela fosfoenolpiruvato car- 
boxilase ou originado do malato (malato desidrogenase). 
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Figura 5-96 Algumas vinculagoes importantes do ciclo do acido citrico com outras rotas metabolicas. (Segundo E. Weiler.) 


Alem disso, as mitocondrias dispoem de um translocador 
de malato e captam malato do citoplasma; esse malato pode 
servir para abastecer diretamente o ciclo do acido citrico 
ou, com a ajuda de uma enzima malica localizada na ma- 
triz, ser convertido em piruvato, com descarboxilagao e for- 
magao de NADH. Ao mesmo tempo, essas reagoes (Figura 
5-96) sao um mecanismo para distribuigao de equivalentes 
de redugao (NADH+H + ) entre citoplasma e mitocondrias. 
Ao lado de piruvato e malato, o glutamato representa um 
terceiro substrato importante da respiragao mitocondrial. 
O glutamato e o produto principal da assimilagao de nitrato 
no cloroplasto e existe em concentragoes consideraveis em 
celulas fotossintetizantes. Apos ingresso nas mitocondrias, 
com participagao da enzima glutamato desidrogenase, 
uma parte desse glutamato e decomposta em 2 -oxoglutara- 
to (incorporado ao ciclo do acido citrico) e NH 4 , formando 
NADH+H + (Figura 5-96). 


O ciclo do acido citrico cumpre fungao importan¬ 
te na transformagao de gorduras em carboidratos. Essa 
transformagao exerce um papel na germinagao de se- 
mentes com reserva de gordura (ver 5.11), mas tambem 
durante os processos de envelhecimento (por exemplo, 
na senescencia foliar no outono), quando os lipideos de 
membrana hidrossoluveis (especialmente na senescencia 
de cloroplastos) sao transformados em carboidratos de 
transporte, que ficam depositados em tecidos de reser¬ 
va. Nesta sequencia de reagoes, a ser tratada em detalhes 
mais tarde, se da a degradagao dos acidos graxos a acetato 
e dai para a sintese de sucinato, sequencia de reagoes que 
se processa nos glioxissomos (ver 5.11). O sucinato se di- 
funde para as mitocondrias e no ciclo do acido citrico e 
convertido em oxaloacetato. Por meio de um carreador, 
o oxaloacetato e transportado para o citoplasma e, por 
meio da fosfoenolpiruvato carboxiquinase, transformado 
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em fosfoenolpiruvato (essa rea^ao foi apresentada na se- 
$ao 5.5.8, Figura 5-74). Partindo da fosfoenolpiruvato, as 
rea^oes reversiveis da glicolise (Figura 5-90) transcorrem 
ate a forma^ao da frutose-l, 6 -bisfosfato (gliconeogenese). 
Em uma rea^ao irreversivel, a frutose-l, 6 -bisfosfato e con- 
vertida em frutose- 6 -fosfato (AG° = -17 kj mol -1 ) pela 
frutose-l, 6 -bisfosfato-fosfatase (Figura 5-70). A partir 
desse metabolito, e possivel a sintese de carboidratos es- 
truturais e de reserva (ver 5.16.1), bem como outros com- 
postos que contem a^ucar (glicolipideos, glicoproteinas). 
A glicose- 6 -fosfato se mantem em equilibrio com a fruto- 
se- 6 -fosfato (rea^ao da hexose isomerase, Figura 5-68) e e 
o metabolito de partida para a rota oxidativa das pentoses 
fosfato (ver 5.9.3.5), a qual, alem de pentoses fosfato, dis- 
ponibiliza especialmente NADPH+H + para outras rotas 
anabolicas no citoplasma. 

Os distintos substratos respiratorios, dependendo 
da sua composi<;ao molecular, necessitam de quantida- 
des diferentes de 0 2 para a sua conversao completa em 
C0 2 . A rela^ao de volume do C0 2 produzido para o 0 2 
consumido e conhecida como quociente respiratorio 

(QR = Vco 2 :Vo 2 ). 

Uma vez que, de acordo com a lei de Avogadro, os mesmos nu- 
meros de moleculas de todos os gases possuem volumes iguais, 
o valor de QR na degrada^ao de um substrato uniforme e teori- 
camente facil de calcular; por outro lado, verificando esse valor 
com certa cautela podem ser tiradas conclusoes sobre o substra¬ 
to respiratorio. Correspondente a equa^ao bruta da respira^ao 
tendo a glicose como substrato (ver 5.9.3.3), o valor de QR na 
respira^ao de carboidratos e igual a 1. Na degrada^ao de mole¬ 
culas ricas em hidrogenio, como gorduras e proteinas, esse va¬ 
lor fica abaixo de 1 (gorduras, aproximadamente 0,7; proteinas, 
cerca de 0,8): 

respira^ao com o acido palmitico como substrato: 

C 16 H 32 0 2 + 23 0 2 —^ 16 C0 2 +16 H 2 0 
QR = 16/23 = 0,7. 

As plantulas que utilizam gorduras como substratos respiratorios 
tern valores de QR correspondentes em torno de 0,7. Se as gordu¬ 
ras forem transformadas em carboidratos, por exemplo, durante 
determinadas fases de sementes armazenadoras de gorduras ou 
em caules armazenadores de gorduras na primavera, obtem-se 
QR < 1, porque muito 0 2 e consumido e pouco C0 2 e produ¬ 
zido. Na transforma^ao de carboidratos em gordura, observa-se 
o contrario, ou seja, QR > 1 (em gansos durante a engorda, por 
exemplo, QR = 1,38). 

5.9.3.5 Rota oxidativa das pentoses fosfato 

A rota oxidativa das pentoses fosfato se processa no ci¬ 
toplasma e nos cloroplastos. Nos cloroplastos ocorre ao 
mesmo tempo uma serie de etapas de rea$ao ao inver- 
so do ciclo de Calvin, que, por isso, denomina-se tam¬ 
bem ciclo redutivo das pentoses fosfato (ver 5.5.3). A 


rota oxidativa das pentoses fosfato pode ser formulada 
como ciclo, que, numa circula^ao de seis vezes, degrada 
uma molecula de glicose a 6 moleculas de C0 2 . Con- 
tudo, geralmente a sequencia de rea^oes nao se presta 
a degrada^ao da glicose, mas sim a disponibiliza^ao de 
NADPH+H + para rea^oes anabolicas (nos cloroplastos, 
por exemplo, para a sintese de acidos graxos, mesmo no 
escuro, ver 5.10.1) e a^ucares fosfato especificos para 
outras rotas de sintese (por exemplo, de ribose-5-fosfato 
para a sintese de acidos nucleicos). Na rota das pentoses 
fosfato, os a^ucares C 3 , C 4 , C 5 , C 6 e C 7 estao em equili¬ 
brio entre si, conforme se depreende do esquema geral 
na Figura 5-97. 

As enzimas caracteristicas da rota oxidativa das pen¬ 
toses fosfato, ausentes na rota redutiva, sao glicose- 6 -fos- 
fato desidrogenase e 6 -fosfogluconato desidrogenase, que 
catalisam rea^oes irreversiveis, e a transaldolase. Essa en- 
zima, a partir da sedo-heptulose-7-fosfato, transfere um 
corpo C 3 (que consiste em C r C 3 da heptose) para glice- 
raldeido-3-fosfato, com forma^ao de frutose- 6 -fosfato. 
Eritrose-4-fosfato e o segundo produto da rea^ao. 

No cloroplasto, e essencial que as rotas oxidativa e re¬ 
dutiva das pentoses fosfato nao ocorram simultaneamente. 
Isso e garantido, por um lado, com a ativa^ao pela luz de 
algumas enzimas-chave do ciclo de Calvin (ver 5.5.5); por 
outro lado, a glicose- 6 -fosfato desidrogenase e inativada 
a luz e ativada no escuro. Uma vez que a frutose-l, 6 -bis- 
fosfato-fosfatase tambem e ativada pela luz, o andamento 
ciclico da rota oxidativa das pentoses fosfato (Figura 5-97) 
e improvavel no cloroplasto. Por meio da reversibilidade 
das rea^oes da transcetolase e da transaldolase, constata-se 
que, por exemplo, o abastecimento da sintese de acidos 
nucleicos com ribose-5-fosfato pode se realizar mesmo na 
presen^a da luz e sem forma^ao de NADPH+H + . 

5.9.3.6 Respira 9 ao dependente de fatores 
externos 

Dependendo da especie vegetal e, dentro de uma especie, 
dependendo do orgao, estado de desenvolvimento e ativi- 
dade, a intensidade de respira^ao e muito diferente (Tabela 
5-23); alem disso, ela e influenciada por fatores externos. 
A temperatura e o fator externo mais importante. Como 
processo enzimatico, a respira^ao obedece a uma fun^ao 
exponencial em dependencia da temperatura. A situa^ao 
dos valores limites (minimo, otimo e maximo) depende 
da especie vegetal e, dentro de uma especie, tambem de 
seus antecedentes (robustez, debilidade). A temperatu¬ 
ra minima na qual ainda e possivel medir a respira^ao 
situa-se geralmente em torno -10°C. Tecidos resistentes 
ao congelamento (por exemplo, em aciculas de coniferas 
adaptadas ao frio) ainda respiram a < -20°C, ao passo que 
a respira^ao de plantas tropicais sensiveis ao frio ja pode 
ser restringida entre 0 e 5°C. 
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Figura 5-97 Rota oxidativa das pentoses fos- 
fato. As formulas estruturais, nao apresentadas 
aqui, podem ser vistas na Figura 5-63. As tres 
reagoes caracteristicas da rota oxidativa das 
pentoses fosfato no citoplasma sao apresen¬ 
tadas em vermelho; todas as demais reagoes 
representam inversoes ou reagoes do ciclo de 
Calvin (= ciclo redutivo das pentoses fosfato). 
(Segundo E. Weiler.) 



Na parte ascendente da curva da temperatura (por 
exemplo, entre 15 e 25°C), e medido na maioria das vezes 
um Q 10 (Equagao 5-48, ver 5.5.11.3) de aproximadamente 2. 

O valor limite superior da temperatura da respiragao 
geralmente e mais alto do que o da fotossintese. Na ver- 
dade, em temperaturas mais elevadas, a produgao de ATP 
nao acompanha o aumento da respiragao. Isso poderia ter 
origem no crescente desacoplamento do transporte de ele- 
trons e da fosforilagao oxidativa ou em uma intensificagao 
da respiragao sensivel a cianidina (ver 5.9.3.3). 

Existe uma serie de indicativos que a adaptagao de 
uma planta a relagoes termicas modificadas e acompanha- 
da de um aumento das correspondentes isoenzimas adap- 
tadas. Logo, dependendo das condigoes de temperatura, a 
celula tern “estojo” de enzimas diferente. 

O calor gerado pela respiragao das plantas geralmente e men- 
suravel apenas sob condigoes experimentais especiais (por 
exemplo, em uma garrafa termica, para sementes germinando). 
Como nao ha plantas homeotermicas (ajustada a uma determi- 
nada temperatura), elas nao possuem qualquer dispositivo para 
a regulagao da temperatura. Apenas em casos excepcionais, pode 
ser diretamente comprovado o aquecimento pela respiragao de 


partes vegetais (espadice de Arum italicum +17°C, flores de vito- 
ria-regia + 10°C, flores de Cucurbita +5°C acima da temperatura 
do ambiente). Na inflorescencia de A. italicum , essa produgao 
de calor e biologicamente util para a atragao dos polinizadores. 
Por meio da degradagao (desacoplada pela fosforilagao oxidati¬ 
va) muito rapida do amido depositado em grandes quantidades 
na espadice, as substancias aromaticas sao fartamente liberadas 
pelo desenvolvimento do calor. Pelo menos na espadice de Sau- 
romatum guttatum (Araceae), o acido salicilico funciona como 
desencadeador (“calorigeno”). (Na inflorescencia de Arum , en- 
contram-se 1-6 |xg g” 1 de peso fresco; na inflorescencia de Dio- 
on edule , igualmente produtora de calor, encontram-se 100 |xg 
g” 1 .) A sensibilidade da espadice ao calorigeno aumenta com a 
maturagao crescente e e controlada fotoperiodicamente (ver 
6 .7.2.2). No interior de massa vegetal umida e densamente depo- 
sitada (por exemplo, monte de feno), pela atividade respiratoria 
de determinados fungos e bacterias termofilos, podem ocorrer 
aumentos de temperatura acima de 70°C; as conversoes exoter- 
micas ativadas dessa maneira podem provocar ate combustao 
espontanea. As folhas de plantas atacadas por fungos da podri- 
dao das raizes (por exemplo, beterraba ou algodao), ao meio-dia, 
apresentam temperaturas 3-5°C acima das de plantas saudaveis. 
Isso pode ser utilizado para o sensoriamento remoto (do ingles, 
remote sensing) das plantas infestadas. 
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Tabela 5-23 Respiragao de folhas adultas no escuro no verao, a 
20°C, relacionada a massa seca (MS) 


Grupo de plantas 

Liberagao de C0 2 
(mg g' 1 MS h H ) 

Plantas herbaceas cultivadas 

3-8 

Plantas herbaceaas silvestres 

Ervas de sol 

5-8 

Ervas de sombra 

2-5 

Arvores deciduas (verdes no verao) 
latifoliadas 

Folhas de sol 

3-4 

Folhas de sombra 

1-2 

Arvores perenifolias latifoliadas 

Folhas de sol 

em torno de 0,7 

Folhas de sombra 

em torno de 0,3 

Arvores perenifolias de folhas 
aciculadas 

Adaptadas a luz 

em torno de 1 

Adaptadas a sombra 

em torno de 0,2 


(Segundo W. Larcher.) 


O suprimento hidrico tambem tem uma influencia subs- 
tancial na intensidade respiratoria. Em plantas submersas 
ou em solos saturados de agua, a carencia de oxigenio pode 
limitar a intensidade respiratoria. Essa carencia se deve a 
baixa solubilidade do oxigenio na agua (sob saturagao do 
ar, 1 litro de agua do mar contem apenas 7,8 mg de oxi¬ 
genio; aparecimento de bolhas de 0 2 na fotossintese de 
plantas aquaticas). Isso e evitado, por exemplo, pela dis- 
tribuigao de oxigenio no sistema de espagos intercelulares 
a partir de partes vegetais (ver 3.2.1, Figura 3-7) que se en- 
contram na atmosfera e ainda liberam adicionalmente 0 2 
pela fotossintese (em muitas plantas de ambientes panta- 
nosos). Porem, desenvolveram-se tambem orgaos proprios 
para esse fornecimento de 0 2 (raizes respiratorias, “joelhos 
de raizes”, Quadro 4-4). O intenso desenvolvimento do sis¬ 
tema de espagos intercelulares em plantas aquaticas e de 
ambientes pantanosos (Figura 3-8) genericamente facilita 
o fornecimento de 0 2 e, por outro lado, o oxigenio da fo- 
tossintese e armazenado para a respiragao no escuro. 

Em Nuphar luteum , por exemplo, pelos espagos intercelulares 
do rizoma, peciolos, laminas foliares e estomatos, o metano do 
lodo do corpo de agua tambem pode chegar ate a atmosfera. 
Genericamente, o sistema de espagos intercelulares facilita o 
transporte gasoso. As lavouras de arroz sao responsaveis por 
aproximadamente 25% da emissao global de metano tropos- 
ferico, estimada em 3-5 • 10 14 g por ano. Os meristemas com 
intensidade metabolica elevada e que ainda mal desenvolveram 
um sistema de espagos intercelulares devem em parte realizar 
fermentagoes, cujos produtos podem ser importantes tambem 
para o desenvolvimento. 


As partes (principalmente rizomas) de uma serie de plan¬ 
tas suportam longos periodos sem oxigenio (anoxia). Os 
rizomas do junco-do-pantano (Schoenoplectus lacustris ), 
por exemplo, podem suportar mais do que 90 dias e, ao 
mesmo tempo, ainda desenvolverem novas partes aereas. 
Nesse caso, a necessidade de energia e satisfeita por fer- 
mentagao. O perigo ameaga os orgaos tambem apos o final 
da anoxia, quando, por novo fornecimento de oxigenio, 
podem surgir radicais de oxigenio. Esta ameaga e combati- 
da, por exemplo, com a ajuda de antioxidantes (por exem¬ 
plo, acido ascorbico ou glutationa). 

A subtragao de agua reprime drasticamente a respiragao 
a partir de um determinado valor do potencial hidrico. Por 
isso, especies pecilo-hidricas (ver 12.5.2) ou estagios (por 
exemplo, sementes e esporos) que nao apresentam quaisquer 
danos tem em estado de ar seco (conteudo de agua em tor- 
no de 10 % do peso fresco) respiragao apenas minima e, com 
isso, consumo minimo de materia. Essa e uma condigao para 
que sementes, esporos, graos de polen e plantas secas inteiras 
(por exemplo, liquens, algumas algas, musgos, samambaias 
e fanerogamas) passem por longos periodos de dormencia. 

Concentragoes elevadas de dioxido de carbono res- 
tringem a respiragao. Elas sao constatadas em partes le- 
nhosas de caules, bem como em sementes com envoltorios 
de baixa permeabilidade para C0 2 . 

A luz tem diferentes efeitos sobre a respiragao. Exce- 
tuando a fotorrespiragao (ver 5.5.6), que nao e uma res¬ 
piragao autentica, a previa exposigao a luz de plantas fo- 
tossinteticamente ativas pode aumentar a respiragao na 
fase escura seguinte, mediante acentuado fornecimento de 
substrato. A competigao entre respiragao e fotossintese por 
diferentes coenzimas e plausivel, mas pouco esclarecida. 
Assim, a respiragao mitocondrial de celulas fotossinteti- 
zantes, na presenga da luz, deve ser diminuida (efeito Kok). 
Alem disso, a faixa de ondas curtas do espectro (azul) 
tem um efeito crescente especifico sobre a respiragao. Fi- 
nalmente, a luz pode modificar a intensidade respiratoria 
tambem por meio do sistema de fitocromos (ver 6 .7.2.4), 
portanto pela influencia do desenvolvimento. 

5.10 Formagao dos lipfdeos 
estruturais e de reserva 


A montagem e a manutengao da compartimentalizagao 
da celula vegetal exige sintese permanente de lipideos 
estruturais para serem empregados como componentes 
de membrana. Alem disso, as celulas vegetais armaze- 
nam carbono reduzido em forma de lipideos (certas 
sementes armazenam ate 50% de gorduras). Em com- 
paragao com os polissacarideos de reserva, o armazena- 
mento de carbono precisa de apenas a metade da massa 
de lipideos e, com isso, facilitar a dispersao das semen¬ 
tes (mais leves). Outros lipideos estruturais, as ceras, sao 
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Figura 5-98 Visao geral esquematica do metabolismo de acidos graxos e de glicerolipfdeos de uma celula vegetal. As reagoes individuals sao 
explicadas no texto; exemplos da estrutura das diferentes classes de lipfdeos e de suas abreviaturas sao encontrados na Figura 1-21. As reagoes 
que se processam nas membranas estao com um fundo verde ou azul. (D Acetil-CoA sintetase; (D Acetil-CoA carboxilase; (D Acil-CoA sintetase; ® 
Glicerol-3-fosfato desidrogenase; (D Acil transferases. Anotaqao de acido graxos: Exemplos 18:1, 18atomosdeC, 1 ligagao dupla; X:n, qualquer acido 
graxo. Os residuos de acil destacados com cor mostram a distancia de um glicerolipfdeo da rota de sintese procariotica (16:n na posigao 2, assim 
tambem em cianobacterias) ou da rota eucariotica (18:n na posigao 2). Glicerol-3-fosfato, por definiqao, foi descrito na configuragao L (grupo OH no 
atomo de C central substitufdo assimetricamente, voltado para a esquerda) e disposto e numerado em analogia ao gliceraldefdo-3-fosfato (estrutu- 
ralmente semelhante). Fala-se de numeragao estereoespecifica (sn) e identifica-se o atomo de C com sn-1, sn-2 e sn-3. Nas formulas de constituigao 
semiesquematicas da figura, o arranjo dos residuos de acil inclui as posigoes convencionais das esterificagoes, o que nao foi feito nas formulas da Fi¬ 
gura 1-21 por motivos de espaqo. 0 arranjo dos substituintes na Figura 1-21, alem disso, reproduz melhor a estrutura espacial real dos glicerolipfdeos 
e torna, assim, compreensfvel a formagao de estruturas de membrana. 0 C-terminal e o N-terminal da oleosina encontram-se no lado citoplasmatico 
da meia-unidade de membrana e formam um domfnio-cabega hidrofflico; a parte central grande da protefna forma um domfnio lipofflico, que presumi- 
velmente preenche o oleossomo de triglicerfdeos. - Gal, Galactose; Ch, Colina; ACPSFI, Protefna portadora de acil. (Segundo E. Weiler.) 
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depositados em camadas extracelulares sobre a cuticula 
ou impregnam as paredes de determinadas celulas ve- 
getais: cutina (por exemplo, na estria de Caspary) e su- 
berina (corti^a, no felema). A cutina e, alem disso, um 
componente da cuticula. Uma vez que pouco se sabe a 
respeito da sintese de ceras, cutina e suberina, ela e con- 
siderada aqui sucintamente. 

Os lipideos de membrana e lipideos de reserva sao 
glicerolipideos (ver 1.5, Figura 1-21). Eles consistem 
em glicerol (um alcool trivalente) e tres residuos de 
acil com ele esterificado (lipideos de reserva = triacil- 
glicerois ou triglicerideos) ou contem, no caso dos lipi¬ 
deos de membrana, dois residuos de acil esterificados, 
ao passo que o terceiro grupo hidroxila apresenta um 
substituinte polar (“grupo da cabe^a”) (fosfolipideos, 
glicolipideos). 

O metabolismo de lipideos de uma celula vegetal e 
uma estrutura de rea^oes complicada, da qual participam 
plastidios, citoplasma e reticulo endoplasmatico. Uma vi- 
sao geral desse metabolismo encontra-se na Figura 5-98. 
As rea^oes sao descritas mais detalhadamente nos capitu- 
los seguintes. 

5.10.1 Biossmtese dos acidos graxos 


De acordo com o estado atual de conhecimentos, a bios¬ 
smtese de novo de acidos graxos em vegetais se processa 
exclusivamente nos plastidios, portanto, nos cloroplastos 
das celulas vegetais verdes, alem dos cromoplastos, leuco- 
plastos ou proplastidios. Em algumas algas (por exemplo, 
Euglena gracilis), encontra-se uma acido graxo sintetase 
citoplasmatica, alem da plastidial; os fungos sintetizam 
acidos graxos no citoplasma. A molecula inicial e uma 
acetil-CoA, na qual unidades de C 2 sucessivas sao con- 
densadas e fornecidas pela malonil-CoA. O acetil-CoA 
origina-se em plastidios a partir do piruvato, com parti- 
cipa^ao da isoforma plastidial da piruvato desidrogenase, 
ou (em maior parte) a partir do acetato, que provem do 
citoplasma, cuja rea^ao, no entanto, e desconhecida. O 
acetil-CoA sintetase (Figura 5-98) transfere o residuo 
de AMP (residuo de adelinato) para o acetato, com cli- 
vagem de pirofosfato, com forma^ao de um anidrido 
de acido fosforico do grupo carboxila do acido acetico. 
Numa segunda etapa, o residuo de adenilato e entao tro- 
cado por coenzima A. Pela carboxila^ao de acetil-CoA, 
malonil-CoA origina-se no complexo multienzimatico 
acetil-CoA carboxilase, com biotina como grupo pros- 
tetico (Figura 5-99). 

O complexo acido graxo sintetase, igualmente um 
complexo multienzimatico, consiste em enzimas indivi¬ 
dual, as quais - diferentemente da acido graxo sintetase 
de fungos e animais - podem se separar e funcionar iso- 
ladamente, e de uma proteina carregadora de acil, livre 
e soluvel (10-14 kDa, do ingles, ACP = acyl carrier pro¬ 
tein). Essa proteina liga tanto os compostos de partida 


acetato ou malonato quanto os residuos de acil origina- 
dos como intermediaries do alongamento da cadeia. A 
acido graxo sintetase aceita apenas metabolitos ligados 
a ACP. O arranjo de ACP e os componentes da acido 
graxo sintetase assemelham-se muito aos de bacterias. 
Logo, a acido graxo sintetase vegetal tern uma estrutura 
procariotica. A Figura 5-99 apresenta o andamento da 
rea$ao. A sintese e interrompida quando se produz uma 
cadeia C 16 ou C 18 , portanto quando existe palmitoil-ACP 
(16:0-ACP) ou estearoil-ACP (18:0-ACP) (a nota^ao de 
um acido graxo indica o numero de atomos de C antes 
dos dois pontos e o numero de liga^oes duplas apos os 
dois pontos). 

Ainda no estroma dos plastidios, uma dessaturase 
soluvel forma o composto simples insaturado oleoil-ACP 
(18:1-ACP), a partir de estearoil-ACP. Os produtos da sin- 
tese plastidial de acidos graxos prestam-se, por um lado, 
a montagem de uma parte dos lipideos de membrana dos 
plastidios, ou os acidos graxos sao exportados para o cito¬ 
plasma (Figura 5-98). Imediatamente ou durante a passa- 
gem das membranas, a ACP e clivada por uma acil ACP 
tioesterase. No entanto, nao sao se acumulam quantida- 
des expressivas de acidos graxos livres, pois, a partir deles, 
uma acil-CoA sintetase localizada na membrana externa 
forma acil-CoA, com consumo de ATP. 

As acil-CoAs entao existentes (palmitoil-CoA, estea- 
roil-CoA e oleoil-CoA) podem continuar a reagir de dife- 
rentes maneiras (Figura 5-98): 

• No reticulo endoplasmatico realiza-se um alonga¬ 
mento da cadeia, por meio de elongases ligadas a 
membrana. Assim, originam-se os acidos graxos com 
20 ou mais atomos de carbono, encontrados em lipi¬ 
deos de reserva entre outros. 

• Igualmente no RE ocorre a incorpora^ao em lipideos 
de membrana ou lipideos de reserva. 

• Acidos graxos reiteradamente insaturados, como, 
por exemplo, acido linoleico (18:2) e acido linoleni- 
co (18:3), nao sao sintetizados por seres humanos e, 
portanto, devem ser ingeridos com o alimento como 
acidos graxos essenciais. Eles originam-se no RE so- 
mente no nivel de glicerolipideo por meio de dessa- 
turases ligadas a membrana e, depois de uma troca 
de acil por oleoil-CoA, podem ser liberados como li- 
noleil-CoA (18:2-CoA) ou linolenil-CoA (18:3-CoA) 
(Figura 5-98). 

5.10.2 Biossmtese de lipfdeos de 
membrana 


Conforme mencionado, a forma^ao de lipideos de mem¬ 
brana (Figura 5-98) se realiza tanto nas membranas dos 
plastidios quanto no RE. A estrutura basica de glicerol 
e obtida no estroma do plastidio ou no citoplasma por 
redu^ao de di-hidroxiacetona fosfato, resultando em gli- 
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Figura 5-99 Andamento da nova sintese de aci- 
dos graxos no estroma dos plastidios. 0 grupo 
prostetico da acetil-CoA carboxilase, biotina, e 
ligado a apoenzima por meio de um resfduo de 
lisina. As estruturas da biotina e da carboxibio- 
tina sao apresentadas no campo em cima, a es- 
querda. A formagao de acetil-ACP e malonil-ACP 
a partir das respectivas coenzimas A adutoras 
processa-se energeticamente neutra e, por 
isso, sem diregao preferida. A descarboxilagao 
na condensagao dos dois corpos C 2 (reagao 
da 3-cetoacil sintase) e fortemente exergonica; 
com isso, essa reagao transcorre de modo irre- 
versfvel. Essa e as proximas descarboxilagoes 
dao diregao a sequencia da sintese, pois as en- 
zimas restantes catalisam reagoes em princfpio 
reversiveis. Os reagentes ligados a ACP estao 
presentes como tioester. Como na coenzima A 
(Figura 5-91), o grupo tiol e disponibilizado por 
um resfduo de panteteina; conjugado a ACP, este 
resfduo e esterificado via fosfato com uma serina 
da apoenzima (ver campo em baixo). - ACP, pro- 
tefna carregadora de acil; ACPSH, ACP livre com 
grupo tiol (-SH) desocupado. 



cerol-3-fosfato (glicerol-3-fosfato desidrogenase). Pela 
agao de acil transferases na rota plastidial, os residuos de 
acil sao transferidos diretamente por acil-ACP; na rota 
do RE, sao transferidos por acil-CoA. A especificidade 
das enzimas e distinta. A presenga obrigatoria de um re- 
siduo de acil com 16 C e caracteristica para glicerolipide- 
os de origem plastidial, ao passo que os glicerolipideos 
formados no RE apresentam sempre nessa posigao um 
residuo de acil com 18 C. 

Em primeiro lugar, origina-se um diacilglicerol fos¬ 
fato (= acido fosfatidico). A partir disso, os plastidios 
produzem inicialmente um glicolipideo, o monoga- 
lactosildiglicerideo (MGDG, Figura 1-21), que, possi- 
velmente apos a dessaturagao dos residuos de acil, re- 
presenta o ponto de partida para a formagao de outros 
glicolipideos, sulfolipideos e fosfolipideos nos plastidios 


(Figuras 5-98, 1-21 e Tabela 1-4). No entanto, apenas 
parte dos lipideos de membrana plastidial origina-se na 
propria organela; outra parte e formada pelo metabolis- 
mo da fosfatidilcolina (glicerolipideo) importada do RE. 

A partir de glicerol-3-fosfato, mediante dupla transfe¬ 
rence de acil, igualmente em primeiro lugar forma-se no 
RE um acido fosfatidico e a partir deste, por anexagao do 
grupo da cabega (colina-fosfato, disponibilizada via citi- 
dina-difosfocolina) fosfatidilcolina, um fosfolipideo. Pela 
atuagao de dessaturases, a partir da fosfatidilcolina sao 
produzidos os outros lipideos de membrana do RE (Tabela 
1-4). Parte da fosfatidilcolina, preferencialmente a dilino- 
leilfosfatidilcolina (possui dois residuos de acido linoleico, 
18:2), e levada as membranas do plastidio, com a partici- 
pagao de proteinas de transference de lipideos. La, ela e 
transformada em MGDG e, pela atuagao de dessaturases, 
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empregada para forma^ao de outros lipideos de membra- 
na. E possivel que as proteinas de transferencia de lipideos 
tambem participem da dota^ao de lipideos para outras 
membranas, onde eles nao podem ser formados (membra- 
na do tilacoide, membranas mitocondriais, membrana dos 
glioxissomos, membrana dos peroxissomos). 

A composi<;ao dos acidos graxos dos lipideos de 
membrana tern influencia sobre as propriedades fisicas da 
membrana (por exemplo, fluidez sob determinada tem- 
peratura). Isso parece ser um importante componente da 
tolerancia ou sensibilidade vegetal ao frio. Um significado 
importante nesse caso e atribuido a fosfatidilcolina, que em 
especies tolerantes ao frio exibe aumento de acidos graxos 
insaturados e em especies sensiveis ao frio tern aumento de 
acidos graxos saturados. Modificando a estrutura lipidica 
mediante tecnica genetica, foi possivel influenciar efetiva- 
mente a tolerancia ao frio da especie-modelo Arabidopsis 
thaliana (Quadro 6-1). 

5.10.3 Biossmtese de lipfdeos de reserva 


Todas as celulas armazenam (ao menos pequenas quan- 
tidades) de triacilglicerois (triglicerideos, gorduras 
neutras). Em determinadas sementes, a cota de gordura 
armazenada pode representar 50% da sua massa (amen- 
doim, linha^a). Em tecidos de frutos de determinadas 
especies (por azeitona, abacate) podem ser encontradas 
quantidades maiores de gorduras neutras. No entanto, 
nesse caso elas nao servem a reciclagem, mas sim para 
atrair consumidores e, portanto, para dispersar as se¬ 
mentes. Em muitas especies, o tapete forma grandes 
quantidades de triglicerideos e, com a dissolu^ao dele, 
os triglicerideos chegam ao lume da antera e constituem 
uma camada lipidica extracelular ao redor do grao de po- 
len maduro. Os graos de polen, alem disso, podem ter 
20-30% do seu peso representado por reservas lipidicas 
intracelulares. Os triacilglicerois, que consistem em gran¬ 
de parte de acidos graxos saturados e se mantem solidos a 
temperatura ambiente, sao identificados como gorduras. 
Gorduras sao chamadas de oleos quando contem acidos 
graxos insaturados em quantidade elevada e liquidos a 
temperatura ambiente. 

A sintese dos lipideos de reserva processa-se no re- 
ticulo endoplasmatico, partindo de diferentes acil-CoAs 
e glicerol-3-fosfato. Nesse sentido, sao seguidas duas ro¬ 
tas: uma leva ao diacilglicerol, passa pela forma^ao de 
um acido fosfatidico e sua descarboxila^ao e conclui-se 
com a transferencia do terceiro residuo de acil para o 
grupo hidroxila liberado; a outra rota, da fosfatidilco¬ 
lina, leva ao diacilglicerol e finalmente ao triglicerideo 
(Figura 5-98). A segunda rota parece ser a preferida para 
a forma^ao de lipideos de reserva com repetidos acidos 
graxos insaturados. 


Admite-se que triacilglicerois bastante apolares se 
acumulam entre as duas superficies de membrana da bi- 
camada lipidica do RE e as separam, ate que finalmente 
uma mera goticula lipidica envolvida por uma “meia” 
membrana elementar (camada lipidica simples) e isola- 
da (Figura 5-98). A organela armazenadora de lipideos 
e denominada oleossomo (as vezes tambem esferos- 
somo). Oleossomos de sementes muito secas contem 
grande quantidade de proteinas anfipaticas, as oleosi- 
nas, sintetizadas no RE e durante desprendimento dos 
oleossomos depositadas na meia membrana (Figura 
5-98). As oleosinas nao estao presentes nos oleossomos 
de tecidos de frutos ricos em lipideos, sementes nao 
secas e oleossomos de polen. Na absor^ao de agua pe- 
las sementes secas durante a germina^ao, as oleosinas 
impedem claramente a “confluencia” dos oleossomos 
para um produto maior e, assim, facilitam (por meio da 
manuten^ao das superficies maiores) a mobiliza^ao dos 
lipideos de reserva. 

5.11 Mobiliza 9 ao dos lipfdeos de 
reserva 


Durante a germina^ao das sementes, as gorduras neu¬ 
tras armazenadas nos oleossomos sao degradadas, e o 
carbono e empregado na forma^ao de carboidratos, que 
entao sustentam os metabolismos estrutural e energeti- 
co da plantula, enquanto ela for heterotrofa. Citoplas- 
ma, glioxissomos e mitocondrias participam da sequen- 
cia de rea^oes. Os glioxissomos, organelas aparentadas 
com peroxissomos (ver 5.5.6), ocorrem em grande nu- 
mero nas celulas armazenadoras durante a fase de mo- 
biliza^ao; eles desaparecem na presen^a da luz com o 
inicio da fotossintese e sao substituidos por peroxisso¬ 
mos, necessarios para a fotorrespira^ao (ver 5.5.6). Ex- 
perimentos mais recentes tern mostrado que na presen- 
$a da luz, por transforma^ao da estrutura enzimatica, os 
peroxissomos resultam dos glioxissomos. 

A mobiliza^ao dos lipideos de reserva come^a com a 
libera^ao hidrolitica dos acidos graxos dos triglicerideos, 
catalisada por lipases. O glicerol, originado ao mesmo 
tempo, e convertido inicialmente em glicerol-3-fosfato 
por uma glicerol-3-cinase, com consumo de ATR Apos, 
o glicerol-3-fosfato e convertido em di-hidroxiacetona 
fosfato, atraves de uma glicerol-3-fosfato desidrogenase 
(rea$ao ®, Figura 5-98). Essa triose fosfato entra no me- 
tabolismo citoplasmatico de a^ucares. 

Os acidos graxos liberados no citoplasma chegam 
aos glioxissomos (presumivelmente por difusao atraves 
dos poros formados pelas porinas, permeaveis a meta¬ 
bolites de massa molecular pequena, ver 5.5.6), onde, por 
P-oxida^ao, sao convertidos a acetil-CoA. Diferentemente 
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Figura 5-100 Andamento da (3-oxidagao no 
glioxissomo de um acido graxo saturado. A 
p-oxidagao completa dos acidos graxos insatura- 
dos exige varias reagoes enzimaticas adicionais, 
as quais nao sao tratadas aqui. 



dos animais, as plantas nao possuem (3-oxidagao mitocon- 
drial, que se processa exclusivamente nos glioxissomos ou 
peroxissomos. A sequencia de reagoes (Figura 5-100) e 
muito semelhante a mitocondrial, com a diferenga que na 
mitocondrias a FAD ligada a acil-CoA desidrogenase (que 
durante a reagao e reduzida a FADH) nao e reoxidada pela 
cadeia respiratoria (ver 5.9.3.3, Figura 5-94), mas sim por 
meio do oxigenio molecular. O produto da reagao, H 2 0 2 , 
quimicamente muito agressivo, e decomposto em H 2 0 + 
l A 0 2 pela catalase, presente em grandes quantidades nos 
peroxissomos e nos glioxissomos. 

O destino da acetil-CoA e deduzido do esquema geral 
da Figura 5-101. No ciclo do glioxilato (Figura 5-102), a 
partir da acetil-CoA, sao formalmente condensadas a su- 
cinato duas unidades de acetato. Alem das plantas verdes, 
essa sequencia de reagoes e encontrada tambem em fun- 
gos e bacterias (que, por isso, podem crescer sobre acetato 
como fonte de C), mas nao em animais. Os glioxissomos, 
no entanto, ocorrem apenas em eucariotos. 

As enzimas caracteristicas do ciclo do glioxilato sao 
isocitrato liase e malato sintase; as demais sao conheci- 
das do ciclo do acido citrico (Figura 5-92). Em culturas de 
celulas do pepino constatou-se que a carencia de glicose 
ativa os genes das enzimas do ciclo do glioxilato. Por esse 
mecanismo, seria assegurado que a conversao de gorduras 
em carboidratos pode se adaptar a necessidade. 


O sucinato formado no ciclo do glioxilato deixa os 
glioxissomos atraves das porinas e nas mitocondrias e 



Figura 5-101 Visao geral da transformagao de gorduras neutras 
(= triglicerfdeos) em hexoses e os compartimentos participantes. A 
reagao da fosfoenolpiruvato carboxiquinase (PEP carboxiquinase) esta 
apresentada detalhadamente na Figura 5-74. (Segundo E. Weiler.) 
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Figura 5-102 Sequencia de reagoes do ciclo do glioxilato. Fundo 
azul: enzimas fundamentais dos glioxissomos. 


convertido em oxaloacetato em alguns passos do ciclo 
do acido dtrico (ver 5.9.3.2, Figuras 5-92 e 5-96). O oxa¬ 
loacetato, por sua vez, por meio da fosfoenolpiruvato 
carboxiquinase e transformado em fosfoenolpiruvato 
no citoplasma. A partir desse metabolito, e formada he- 
xose pelas reagoes da gliconeogenese (ver 5.9.3.4, Figura 
5-96). Fazendo um balango das sequencias de reagoes 
descritas, teoricamente 75% do carbono de um acido 
graxo (3 de 4 atomos de C) podem ser convertidos em 
hexoses, sendo o restante (1 de 4 atomos de C) perdido 
como C0 2 na reagao da fosfoenolpiruvato carboquina- 
se. Mediante experimentos com radioisotopos marcados 
(com 14 C marcado), foi possivel demonstrar em acidos 
graxos que o melhor valor teorico para plantas e de fato 
alcangado. Portanto, por meio de uma compartimentali- 
zagao efetiva, as perdas por reagoes colaterais sao quase 
totalmente evitadas. 

Alem de na germinagao de sementes armazenadoras 
de gordura, as reagoes de conversao de gorduras a carboi- 
dratos sao encontradas tambem em folhas senescentes 
(transformagao de lipideos de membrana em carboidra- 
tos com o objetivo de transference para o caule) e em 
caules na primavera (transformagao dos lipideos, neles 
armazenados no outono, em carboidratos e transferen¬ 
ce para o xilema: “sangria”, ver 5.3.5) para abastecimento 
das partes jovens. 


5.12 Formagao dos aminoacidos 


As plantas sintetizam todos os proprios aminoacidos pro- 
teicos (Figura 1-11), entre os quais se encontram os ami¬ 
noacidos aromaticos essenciais para os seres humanos 
(fenilalanina, tirosina, triptofano), alem de valina, leucina 
e isoleucina. Os esqueletos dos carboidratos provem, em 
ultima analise, da fotossintese. Provavelmente, todos os 
aminoacidos podem ser formados nos cloroplastos; en- 
tretanto, muitos se originam tambem em outros compar- 
timentos (por exemplo, glicina nos peroxissomos, serina 
nas mitocondrias durante a fotorrespiragao, Figura 5-70). 

5.12.1 Famflias dos aminoacidos 


Com base na procedencia dos esqueletos de carboidratos, os 
aminoacidos podem ser classificados em varios grupos (Fi¬ 
gura 5-103): familia do piruvato, familia do 2-oxoglutarato e 
familia do oxaloacetato; familia do 2-fosfoglicolato, familia 
do chiquimato e histidina, que se origina da ribose-5-fosfa- 
to. A formagao de glicina e serina a partir do 2-fosfoglicolato 
na fotorrespiragao ja foi tratada (Figura 5-70), bem como a 
formagao da cisteina a partir da serina (via O-acetilserina, 
Figura 5-86). Nos ultimos anos, a sintese da histidina em 



Figura 5-103 Derivagao do esqueleto de carbono das diferentes 
famflias de aminoacidos, a partir da assimilagao fotossintetica do 
C0 2 . (Segundo E. Weiler.) 
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Figura 5-104 Sequencia de reagoes da sintese de histidina. 


plant as foi examinada em detalhes e as etapas enzimaticas 
esclarecidas (Figura 5-104). Partindo da 5-fosforribosil-l-pi- 
rofosfato (PRPP \ phosphoribosyl-pyrophosphat), formada de 
ribose-5-fosfato e ATP, origina-se histidina em nove etapas 
(Figura 5-104). Os demais aminoacidos derivam, totalmen- 
te ou em parte, de 3-fosfoglicerato via fosfoenolpiruvato. A 
formagao de piruvato ou oxaloacetato a partir de fosfoenol¬ 
piruvato ja foi discutida em outro contexto (Figuras 5-74 e 
5-90), assim como a formagao de oxaloacetato a partir do 
piruvato nas mitocondrias (Figura 5-92). Na mitocondria, 
do oxaloacetato pode ser sintetizado 2-oxoglutarato via ci- 
trato (Figura 5-92); mas, conforme ja mencionado, o citrato 
no citoplasma (para onde foi exportado) pode tambem ser 
convertido em 2-oxoglutarato (ver 5.9.3.4). 

5.12.2 Aminoacidos aromaticos 


Devido ao seu significado especial para o metabolismo 
vegetal quanto ao atendimento da necessidade de aminoa¬ 
cidos para a sintese de proteinas, os tres aminoacidos aro¬ 
maticos (triptofano, fenilalanina e tirosina) recebem maior 


atengao. Partindo de fosfoenolpiruvato e eritrose-4-fosfato 
(Figura 5-13), a rota da biossintese e denominada rota do 
chiquimato, de acordo com um nivel intermediario carac- 
teristico. Ela e realizada em plantas (localizada nos plasti- 
dios), fungos e bacterias, mas nao em animais. A rota do 
chiquimato fornece, alem disso, niveis intermediaries para a 
sintese de inumeros outros compostos vegetais e representa 
uma interface entre os metabolismos primario e secundario. 

A eritrose-4-fosfato e um intermediario do ciclo de 
Calvin e do ciclo oxidativo das pentoses-fosfato. O fos¬ 
foenolpiruvato provem da glicolise e e importado pelos 
cloroplastos. A Figura 5-105 apresenta o andamento da 
sequencia de reagoes. 

A enzima 5-enolpiruvilchiquimato-3-fosfato sin- 
tase (EPSP sintase) e o ponto de ataque de um herbicida 
amplamente utilizado, o glifosato (N-fosfonometilglicina, 
Figura 5-106). Esse herbicida e um inibidor fortemente 
competitivo que impede o deposito do fosfoenolpiruvato 
no centro catalitico. No entanto, as plantas nao morrem 
por falta de aminoacidos aromaticos, mas sim por causa 
do acido chiquimico toxico que se acumula nos tecidos 
(especialmente nos meristemas). 
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Figura 5-105 Sequencia de reagoes da rota do chiquimato para sintese dos acidos aromaticos fenilalanina, tirosina e triptofano. 
(Segundo E. Weiler.) 
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Figura 5-106 Regulagao da atividade enzimatica na rota do chiqui- 
mato por meio do controle dos produtos (vermelho) e visao geral de 
seu papel como fornecedor de precursores para varias outras rotas 
metabolicas adicionais (nao mostradas) a sintese de proteinas. 0 
herbicida glifosato (N-fosfonometilglicina) e um forte inibidor com- 
petitivo da enzima 5-enilpiruvilchiquimato-3-fosfato (EPSP) sintase. 
(Segundo E. Weiler.) 

Como exemplo da rota do chiquimato, o controle dos 
produtos finais das rotas metabolicas ramificadas pode 
ser muito bem elucidado (Figura 5-106). 

O triptofano inibe a sua propria sintese e estimula 
a sintese da tirosina e a da fenilalanina. A fenilalanina 
e tirosina inibem, respectivamente, sua propria forma- 
gao. Assim, e evitada a acumulagao de um aminoacido 
desnecessario, enquanto a formagao dos demais pode 
continuar. 

5.12.3 Aminoacidos nao proteicos e 
derivados de aminoacidos 


Alem dos 20 aminoacidos proteicos, existem em plan- 
tas mais de 400 outros, os aminoacidos nao proteicos, 


frequentemente derivados de aminoacidos proteicos (Fi¬ 
gura 5-107A). Alem disso, igualmente com frequencia 
ocorrem as aminas biogenicas, originadas de aminoa¬ 
cidos por descarboxilagao (Figura 5-107B). Os aminoa¬ 
cidos nao proteicos podem ser metabolitos de transporte 
e metabolitos de reserva para nitrogenio reduzido, como 
a citrulina ja mencionada (Figura 5-87) em Betulaceae 
e Juglandaceae, que ao mesmo tempo representa um 
intermediary na sintese de arginina. A canavanina das 
leguminosas (Figura 5-107A) tern tambem fungao de 
transporte e reserva. Essa substancia, que as vezes cons- 
titui 10% ou mais do peso seco das sementes e contem ate 
50% do nitrogenio ligado - como muitos aminoacidos 
nao proteicos -, e simultaneamente um protetor com po- 
tencial toxico para herbivoros. O efeito toxico baseia-se 
na semelhanga estrutural com L-arginina (Figura 1-11), 
de modo que na herbivoria podem se formar proteinas 
defeituosas, pois as aminoacil-RNAt sintetases do her- 
bivoro - diferente daquelas da planta - nao distinguem 
o aminoacido natural do analogo. Por transformagao no 
animal, a partir da canavanina origina-se o aminoacido 
canalina, nao proteico e neurotoxico. Larvas do besouro 
Caryedes brasiliensis , cuja unica fonte de alimento sao se¬ 
mentes de leguminosas, mediante desaminagao redutiva 
podem desintoxicar a canalina, transformando-a em ho- 
mosserina (Figura 5-107A), o nivel intermediary natural 
da sintese de treonina. 

Os aminoacidos da cebola (Allium cepa) e do alho 
(.Allium sativum) (propenilaliina e aliina, respectivamen¬ 
te, Figura 5-107A) sao derivados de cisteina e precursores 
dos protetores contra a herbivoria. Com a lesao das celu- 
las, que armazenam aliina (alho) e propenilaliina (cebola) 
nos vacuolos, pela agao da enzima aliina liase os compos- 
tos sao degradados em piruvato, amonia e oleos de alho. 
Alicina e sulfoxido de propantial sao fortemente pungen- 
tes (o sulfoxido de propantial e o fator que provoca la- 
grimas ao se manipular as cebolas) e, ao mesmo tempo, 
eficazes antimicrobianos (isolamento do crescimento mi- 
crobiano em tecido vegetal lesado); o dissulfito de dialila 
e o responsavel pelo odor caracteristico do alho. 

Muitas aminas biogenicas resultam da descarbo¬ 
xilagao de seus aminoacidos homologos: por exemplo, 
cadaverina da lisina, triptamina do triptofano e hista- 
mina da histidina (Figura 5-107B). As aminas biogen- 
cias podem representar precursores biossinteticos de 
alcaloides (ver 5.15.3). A triptamina e um dos precurso¬ 
res da sintese do fitormonio acido indol-3-acetico (ver 
6 .6.1.2). A histamina e, alem da serotonina e acetilco- 
lina, componente do conteudo dos tricomas urticantes 
(Figura 3-15) das urtigas e corresponsavel pelo desen- 
cadeamento da reagao de coceira e dor dos tecidos (for- 
magao de papula) na pele de vertebrados; portanto, uma 
substancia defensiva altamente eficaz contra potenciais 
predadores desse grupo de organismos (defesa contra 
herbivoria, ver 8.4.1). 
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Figura 5-107 A Exemplos de aminoacidos ve- 
getais nao proteicos e do seu metabolismo. B 
Formagao de aminas biogenicas por descarbo- 
xilagao de aminoacidos. (Segundo E. Weiler.) 


5.13 Formagao de purinas e 
pirimidinas 


Purinas e pirimidinas, as bases dos acidos nucleicos (Fi¬ 
gura 1-3), sao formadas nos plastidios como nucleosideos 
monofosfato, mas presume-se que se originem tambem 
em outros compartimentos. Partindo de 5-fosforribo- 
sil-l-pirofosfato, que tambem serve de estrutura basica na 
sintese do triptofano (Figura 5-105) e da histidina (Figura 
5-104), o corpo da purina e montado passo a passo (Figu¬ 
ra 5-108). Dois dos quatro atomos de nitrogenio do anel 
de purina provem da glutamina (transamidagao), um do 
aspartato (que, com isso, transforma-se em fumarato) e 
um incorporado ao esqueleto de carbono da glicina. Um 
dos atomos de carbono restantes do anel e fornecido via 
carboxibiotina (Figura 5-99) e provem do C0 2 ; os outros 


dois sao fornecidos pelo acido tetra-hidrofolico - impor- 
tante carregador de grupos C x - sob forma de N 10 -for- 
mil-tetra-hidrofolato. Alem do grupo formila (-CHO-), 
tetra-hidrofolato tambem governa os grupos metila 
(-CH 3 -) e hidroximetila (-CH 2 OH-) para muitas outras 
sinteses, como, por exemplo, nos aminoacidos serina (ver 
5.5.6) e metionina e em alcaloides (ver 5.15.3). 

A sintese de purinas fornece inicialmente inosi- 
na-5-monofosfato (IMP), que, por oxidagao seguida de 
transamidagao, e convertida em guanosina-5-monofos- 
fato (GMP) ou por transamidagao e convertida em ade- 
nosina-5-monofosfato (AMP) (Figura 5-108). Contro- 
lando o nivel de difosfato, as nucleosideo-monofosfato e 
nucleosideo-difosfato-cinases formam os trifosfatos ATP 
e GTP a partir dos monofosfatos. Ao nivel de difosfato, 
os desonucleotideos sao formados atraves da ribonucleo- 
sideo-difosfato redutase. Os eletrons sao fornecidos pela 
conversao ditiol-dissulfeto. A enzima e novamente reduzi- 
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Figura 5-108 Derivagao biossintetica do sistema 
de aneis de purina e do residuo de agucar fosfato, 
na sfntese de adenosina-5-monofosfato ou guano- 
sina-5-monofosfato a partir de inosina-5-monofos- 
fato. - THF, acido tetra-hidrofolico. 
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da via NADPH+H + e tiorredoxina (analoga a rea^ao mos- 
trada na Figura 5-64). 

A partir da condensa^ao de carbamoil fosfato e aspar- 
tato, a biossintese das pirimidinas (Figura 5-109) fornece 
inicialmente orotato, o qual, com participa^ao de 5-fos- 
forribosil-l-pirofosfato, e convertido a 5-mononucleoti- 
deo. A descarboxila^ao fornece uridina-5-monofosfato 
(UMP), transformado inicialmente no trifosfato (UTP) e, 
mediante troca do oxigenio no C 4 por um grupo amino 
(nitrogenio da amida da glutamina), em citidina-5-trifos- 
fato (CTP). A base timina, existente apenas no DNA, par- 
tindo de 2-desoxiuridina-5-monofosfato (dUMP) e por 
transference do grupo metila, e formada sobre C 5 . O doa- 
dor do grupo metila e novamente o acido tetra-hidrofolico 
(N 5 ,N 10 -metilenotetra-hidrofolato). 


5.14 Formasao de tetrapirrois 


Tanto os tetrapirrois fechados em forma de anel (porfi- 
rinas) quanto os tetrapirrois de cadeia aberta exercem 
diferentes fun^oes nas plantas. Clorofilas e bacterio- 
clorofilas captam energia luminosa na fotossintese (ver 
5.4.2); o heme e componente dos citocromos, de catala¬ 
ses e peroxidases e encontra-se na leg-hemoglobina dos 
nodulos de raizes. Os citocromos sao transportadores 
de eletrons na respira^ao celular (ver 5.9.3) e na fotos- 
sintese (ver 5.4.2), por exemplo; o citocromo P540 e in- 
tegrante de mono-oxigenases (ver 6 . 6 .3. 2 ), o heme das 
catalases e responsavel pela remo^ao de “oxigenio reati- 
vo”, H 2 0 2 , em peroxissomos e glioxissomos (ver 5.5.6 e 
5.1 1 ). As peroxidases tern multiplas fun^oes nas rea^oes 
de oxida^ao (por exemplo, na desentoxica^ao de xeno- 
bioticos, ou seja, substancias potencialmente nocivas) 
e sao essenciais para a forma^ao da lignina (ver 5.16.2). 
O grupo heme, como componente da sulfito redutase 
(ver 5.7) e da nitrito redutase (ver 5.6.1), e igualmente 
um transportador de eletrons. A leg-hemoglobina dos 
nodulos de raizes de leguminosas (ver 8 . 2 . 1 ) atua no 
armazenamento de oxigenio molecular por ocasiao da 
fixa^ao do nitrogenio do ar. 

Diferentemente dos hemes (contem ferro) e das clorofilas (con- 
tem magnesio), o anel tetrapirrolico na vitamina B 12 (cianocoba- 
lamina) possui cobalto como atomo central. A vitamina B 12 e sin- 
tetizada apenas por algumas especies de bacterias, mas nao por 
plantas (nao necessitam dela) nem por animais (para os quais 
ela e vitamina essencial). Os animais e os seres humanos inge- 
rem vitamina B 12 com o alimento de origem animal ou a recebem 
da flora bacteriana intestinal (comedora de plantas!). Embora 
os seres humanos necessitem de apenas alguns microgramas de 
vitamina B 12 por dia, em dieta estritamente vegetariana podem 
surgir sintomas de carencia (anemia). 

Os tetrapirrois de cadeia aberta sao os grupos cromo- 
foros dos ficobiliproteideos, pigmentos fotossinteticos 


acessorios da cianobacterias e algas vermelhas (ver 5.4.2 
e 5.4.3). A fitocromobilina, o cromoforo dos receptores 
de luz vermelha vegetais (fitocromos, ver 6 .7. 2 .4), e es- 
truturalmente aparentada com a ficocianobilina e a fico- 
eritrobilina. 

A biossintese do sistema de anel do tipo porfirina 
ocorre, nas plantas verdes, nos plastidios, que tambem 
assumem as outras etapas para a sintese de clorofilas, 
heme, grupo heme e fitocromobilina. A sintese mi- 
tocondrial do heme parte de precursores plastidiais. 
Presume-se que os plastidios exportem heme para utili- 
za$ao como grupo prostetico de enzimas de outros com- 
partimentos. A Figura 5-110 ilustra as relates ate agora 
conhecidas. 

A complicada biossintese de tetrapirrois pode ser 
apresentada aqui apenas em tra^os essenciais (Figura 
5-111). O elemento estrutural fundamental do sistema te¬ 
trapirrolico, o porfobilinogenio, origina-se por condensa- 
$ao de 2 moleculas de 5-aminolevulinato. O acido 5-ami- 
nolevulinico forma-se em plantas, cianobacterias e em 
muitas outras bacterias a partir de glutamato (em animais, 
leveduras e algumas bacterias, a partir de succinil-CoA e 
glicina), reduzido a 1 -semialdeido, de uma transamina^ao 
intramolecular dependente de tiamina pirofosfato, e con¬ 
vertido em 5-aminolevulinato. Detalhe interessante: o aci¬ 
do anidro fosforico nao serve como precursor ativado para 
a redu^ao do grupo carboxila, mas sim o glutamil-RNAt 
(que no transporte plastidial tambem e doador de gluta¬ 
mato); a redu^ao realiza-se no nivel do aminoacil-RNAt. 

Quatro moleculas de porfobilinogenio, sob desami- 
na$ao, sao condensadas a um precursor de cadeia aberta, 
o hidroximetilbilano. Este, atraves da uroporfirinogenio 
sintase, com saida de agua, e ciclizado ao primeiro tetra- 
pirrol ciclico, o uroporfirinogenio III. Ao longo de va- 
rios niveis intermediaries, forma-se a protoporfirina IX, 
transformada em proto-heme por uma ferroquelatase ou 
em protoclorofilideo a por uma magnesio quelatase. A 
redu^ao do anel D leva do protoclorofilideo a ao clorofi- 
lideo a, para o qual uma clorofila sintetase (denominada 
prenil transferase) transporta o residuo de fitol (estru- 
tura da clorofila, Figura 5-39). A clorofila b e sintetiza- 
da da clorofila a ou clorofilideo a (os detalhes nao sao 
conhecidos). A sintese do grupo heme ramifica-se ja no 
nivel do uroporfirinogenio III. A forma^ao do tetrapirrol 
de cadeia aberta realiza-se pela abertura do anel a partir 
de um precursor de porfirina derivado do proto-heme 
(Figura 5-110). 

A maioria das algas verdes, gimnospermas, bacterias 
fotossintetizantes e cianobacterias sintetiza clorofila na 
presen^a da luz e no escuro, mas as angiospermas apenas 
na presen^a da luz. Nas angiospermas, a protoclorofilideo 
redutase e regulada pela luz. 

A adapta^ao da sintese do tetrapirrol a necessida- 
de e garantida por outros processos de regula^ao (Figu¬ 
ra 5-110). Assim, os produtos finais protoclorofilideo e 
proto-heme inibem a forma^ao do acido 5-aminolevuh- 
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Figura 5-110 Compartimentalizagao e regulagao (vermelho) do metabolismo do tetrapirrol vegetal. A dependence da luz da protoclorofilideo 
oxidorredutase (POR A) e tipica de angiospermas, que ficam verdes apenas na presenga da luz. (Segundo E. Weiler.) 


nico; a magnesio quelatase e inibida por protoclorofilideo 
e clorofilideo. A formagao do acido 5-aminolevulmico e 
intensificada na presenga da luz pelo fitocromo (fotorre- 
ceptor). Mediante esses mecanismos, e evitada no escuro 
uma acumulagao excessiva das moleculas de protoclorofi¬ 
lideo fotorreativas. 


5.15 Metabolismo secundario 


As reagoes especiais derivadas do metabolismo primario 
sao identificadas coletivamente como metabolismo secun¬ 
dario e as substancias dele decorrentes como metabolitos 
secundarios ou materias vegetais secundarias (tambem 
materias naturais vegetais). Esses compostos quimicamen- 
te muito distintos - ja sao conhecidas mais de 200.000 es- 
truturas - ocorrem muitas vezes em apenas determinados 
grupos vegetais, sendo, por isso, de significado quimiota- 
xonomico. Cada especie e identificada pela presenga de um 
espectro caracteristico de diferentes metabolitos secunda¬ 
rios, muitos dos quais sao mantidos como reserva perma- 
nente, enquanto a formagao de outros e induzida por deter- 
minadas influencias ambientais bioticas ou abioticas. 


Os metabolitos secundarios despertam multiplos 
interesses economicos (ver Capitulo 8, 12.8). Eles atuam 
como atrativos ou repelentes, inibidores da predagao, mi- 
crobicidas ou inibidores contra concorrentes vegetais (= 
alelopatia, ver 8.5). Um grande numero de metabolitos 
secundarios forma uma especie de escudo quimico pro- 
tetor, com o qual a planta pode se defender eficazmente 
contra inumeros herbivoros e patogenos microbianos (vi- 
roides, virus, bacterias e fungos). Considerando a abun- 
dancia de inimigos potenciais (dois tergos de todas as es- 
pecies vegetais sao herbivoras, 30% de todas as especies de 
fungos, 10-15% de todas as especies de bacterias, 45% de 
todos virus e todos os viroides sao fitopatogenos), o con- 
tingente vegetal encontrado na natureza, predominante- 
mente nao danificado ou pouco danificado, testemunha 
quantitativamente a eficacia protetora dos metabolitos 
secundarios, ao lado de barreiras mecanicas (espinhos, 
aculeos, paredes celulares, cuticula etc.). Por isso, nao 
causa surpresa que inumeros metabolitos secundarios se- 
jam toxicos (Tabela 5-24): ate o momento, foram isoladas 
de plantas mais de 17.000 toxinas, muitas das quais com 
efeito sobre seres humanos. Nos milenios de selegao de 
culturas vegetais para a alimentagao humana, o carater 
utilitario esteve geralmente ligado a redugao ou elimina- 
gao intencional de importantes toxinas e substancias de- 
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Figura 5-111 Biossintese de tetrapirrois a partir do glutamato. Os passos ate o uroporfirinogenio sao conjuntamente tetrapirrois. A protopor- 
firina IX e o precursor comum das clorofilas e hemes (Figura 5-110), bem como dos tetrapirrois de cadeia aberta, que resultam do proto-heme 
pela abertura do anel. 


sagradaveis (produtos nocivos para o homem e protetores 
para as plantas). Justamente por essas plantas de interesse 
agronomico ficarem em monocultura, relativamente sem 
prote^ao, expostas a herbivoros e patogenos, o perigo de 
epidemias e grande. Assim, de 1845 a 1846, uma epide- 
mia fungica (Phytophthora infestans ) em culturas de ba¬ 
tata provocou fome na Irlanda, matando quase 1 milhao 
de pessoas e obrigando uma consideravel parcela da po- 
pula^ao - 1,5 milhao de habitantes - a emigrar (princi- 
palmente para os EUA). Somente no seculo XX, quando 
os inexistentes mecanismos naturais de defesa das plantas 
cultivadas foram progressivamente supridos por medidas 
quimicas eficazes, pode ser assegurado um abastecimento 
de alimentos pela agricultura intensiva. 


Os multiplos efeitos de metabolitos secundarios sobre o orga- 
nismo humano (toxico, analgesico, anti-inflamatorio, estimu- 
lante etc.) certamente muito cedo na evolu^ao humana foram 
observados e utilizados. Presume-se que a farmacologia seja 
mais antiga do que a agricultura. Ate hoje, muitos metaboli¬ 
tos secundarios sao medicamentos insubstituiveis ou mate- 
rias-primas para medicamentos: por exemplo, glicosideos para 
combater a insuficiencia cardiaca, vimblastina e taxol para 
combater certas formas de cancer, codeina e morfina como po- 
derosos analgesicos. 

Com base em poucos exemplos, sao apresentadas a 
seguir a forma^ao, as estruturas e fun^oes de alguns me¬ 
tabolitos secundarios. Os grupos estruturais com mais re- 
presentantes sao os fenois, os terpenoides e os alcaloides. 
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Tabela 5-24 Grupos principals de toxinas vegetais 

Classe de substancia 

Numero aproximado de 
compostos conhecidos 

Exemplo 

Ocorrencia 

Alcaloides 

10.000 

Senecionina 

Senecio jacobaea 

Glicosideos cardiotonicos 

200 

Digitoxina 

Digitalis purpurea 

Glicosideos cianogenicos 

60 

Amigdalina 

Prunus amygdalus 

Glucosinolatos 

150 

Sinigrina 

Brassica oleracea 

Furanocumarinas 

400 

Xantotoxina 

Pastinaca sativa 

Iridoides 

250 

Aucubina 

Aucuba japonica 

Isoflavonoides 

1.000 

Rotenona 

Derris elliptica 

Aminoacidos nao proteicos 

400 

p-Cianoalanina 

Vicia sativa 

Poliacetilenos 

650 

Enantetoxina 

Oenanthe crocata 

Quinonas 

800 

Hipericina 

Hypericum perforatum 

Saponinas 

600 

Lematoxina 

Phytolacca dodecandra 

Sesquiterpenos lactonicos 

3.000 

Flimenoxina 

Hymenoxys odorata 

Peptideos 

50 

Viscotoxina 

Viscum album 

Proteinas 

100 

Abrina 

Abrus precatorius 


(SegundoJ.B. Harborne.) 


5.15.1 Fenois 


Como caracteristica estrutural comum, os fenois pos- 
suem, no minimo, um anel aromatico substituido por um 
ou mais grupos OH que, por sua vez, podem ser substi- 
tuidos (por exemplo, -OCH 3 , grupo metoxi). Diferentes 
rotas metabolicas levam aos fenois, sendo as mais impor- 
tantes: 

• a rota do chiquimato e as rotas metabolicas dela de- 
rivadas, 

• a rota do acetato-malonato, 

• a rota da sintese de terpenoides (ver 5.15.2) e 

• combina^oes dessas rotas metabolicas. 

Na Figura 5-112 encontram-se exemplos de fenois de- 
rivados da rota do chiquimato, entre os quais plasto- 
quinona e filoquinona (transportadores de eletrons da 
fotossintese, Figura 5-51), ubiquinona (sistema redox 
da cadeia respiratoria, Figura 5-93) e a-tocoferol, que 
ocorre nas membranas plastidiais e protege da oxida^ao 
seus lipideos de membrana. Juglona e uma naftoqui- 
nona presente em folhas e frutos da nogueira (Juglans 
regia) que exibe propriedades antimicrobianas e alelo- 
paticas (ver 8.5, Figura 8-23). 


Um papel importante no metabolismo dos fenois 
compete a familia do acido cinamico e seus inumeros de- 
rivados, dos quais apenas alguns sao mostrados na Figura 
5-112. O acido cinamico origina-se nos plastidios, a partir 
da fenilalanina (rea^ao da fenilalanina amonia liase (rea- 
^ao da PAL), Figura 5-113). A PAL e uma enzima-chave 
do metabolismo do fenilpropano (os fenilpropanos sao 
caracterizados pela presen^a de um anel benzenico e de 
uma cadeia lateral C 3 linear, como, por exemplo, no acido 
cinamico; o conceito e muitas vezes empregado tambem 
para todos os metabolitos deles derivados), regulada por 
multiplos fatores (por exemplo, luz, ferimentos, ataque de 
patogenos). Os inibidores da enzima, como, por exemplo, 
o acido 2-aminoindano-2-fosfonico (AIP), tern muito a 
contribuir para o esclarecimento do significado da PAL e 
dos fenilpropanos. 

Por intermedio de substitutes caracteristicas, ori- 
ginam-se derivados do acido cinamico (Figura 5-113), 
que junto com este passam a compor uma familia. A 
variaqao de uma estrutura basica mediante substituiqao 
e um dos motivos da multiplicidade de metabolitos se- 
cundarios em plantas. As cumarinas sao metabolitos se- 
cundarios derivados do (s) acido (s) cinamico (s) e, como 
repelentes, inibem a herbivoria (existentes, por exemplo, 
na asperula). A biossintese das cumarinas e mostrada na 
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Figura 5-112 Derivagao, a partir da rota do chiquimato, de alguns grupos mais difundidos de compostos fenolicos. 0 residuo R representa 
todos os substituintes existentes. Para melhor orientagao, a derivagao de alguns atomos de C dos respectivos precursores e evidenciada por 
pontos vermelhos. (Segundo E. Weiler.) 


Figura 5-114. A substancia responsavel pelo odor carac- 
teristico so e liberada por lesao da planta e em celulas in- 
tactas e armazenada nos vacuolos como precursor. 

Os acidos fenolcarbonicos resultam de acidos ci- 
namicos por ^-oxidagao. A partir do proprio acido ci- 
namico, deriva dessa maneira o acido benzoico e deste, 
por orto-hidroxilagao, o acido salicilico. O acido salici- 


lico e um fenol de eficacia antimicrobiana, para o qual 
e discutida uma fungao adicional como sinalizador na 
indugao da resistencia sistemica adquirida (SAR, ver 
8.3.1 e 8.3.4). Os alcoois cinamicos derivam de acidos 
cinamicos por meio de redugao e representam as unida- 
des manomericas na lignina. A biossmtese da lignina e 
tratada na segao 5.16.2. 
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Figura 5-113 Formagao e substituigao do acido f/'ans-cinamico. 0 
acido 2-aminoindano-2-fosf6nico e um inibidor fortemente competi- 
tivo da fenilalanina amonia liase. 


Os flavonoides (derivados de flavan, estrutura basi- 
ca, Figura 5-112, outras estruturas Figura 5-115) consti- 
tuem um grande grupo de metabolitos secundarios com 
inumeras fungoes, especialmente bem representado em 
angiospermas. Ate agora, os flavonoides nao foram en- 
contrados em algas, fungos, hepaticas e antoceros. De 
acordo com a estrutura do heterociclo dotado de oxige- 
nio, os flavonoides podem ser divididos em diferentes 
grupos, cujas relagoes biossinteticas encontram-se na 
Figura 5-115. O conjunto e o esqueleto basico de flavan. 
A biossintese comega com acido p-c umarico “ativado”, 
p-cumaroil-CoA. A esta molecula inicial sao acrescidas 
gradativamente pela enzima chalcona sintase tres unida- 
des de malonil-CoA, com descarboxilagao e clivagem da 
coenzima A. Desse modo, forma-se um nivel intermedia¬ 
ry de policetideo, que, pela clivagem da quarta molecu¬ 
la da coenzima A, e ciclizado a chalcona. Passando pelos 
niveis de flavanona, di-hidroflavonol e flavan-3,4-diol, e 
alcangado finalmente o grupo das antocianidinas, no qual 
os sistemas de eletrons II dos aneis aromaticos A e B, via 
heterociclo insaturado, sao conjugados um com outro. 
Por isso, as antocianidinas absorvem luz visivel, e suas so- 



Figura 5-114 Biossfntese da cumarina. Outros membros da famflia 
do acido cinamico (Figura 5-113) reagem de maneira igual as respec- 
tivas cumarinas substituidas. 

lugoes, dependendo do padrao de substituigao, tern colo- 
ragao rosa-clara ate azul-escura; os demais grupos de fla¬ 
vonoides representados absorvem radiagao ultravioleta. 

As estruturas basicas dos flavonoides sao modifica- 
das pela substituigao do anel B (padrao de substituigao, 
Figura 5-113) e pela glicosilagao das diferentes posigoes 
(grupos OH do anel A e do heterociclo, mais raramen- 
te do anel B), resultando em consideravel multiplicidade 
estrutural. Os glicosideos de flavonoides sao acumulados 
nos vacuolos. Eles funcionam como pigmentos protetores 
dos efeitos da radiagao UV (concentragoes altas nas ce- 
lulas epidermicas), as antocianinas (glicosideos das anto¬ 
cianidinas) como pigmentos (vacuolares, hidrossoluveis) 
nas flores (por exemplo, rosas, espora, Agrostemma githa- 
go , begonias), folhas (repolho roxo), frutos (por exemplo, 
maga) e raramente nas raizes (balsaminas). As cores vao 
do rosa-claro, passando por azul-escuro, ate violeta, de¬ 
pendendo do padrao de substituigao, pH vacuolar e com- 
posigao cationica do conteudo vacuolar. Algumas anto¬ 
cianinas formam agregados de massa molecular grande, 
com a inclusao de ions metalicos, agucares e outros meta¬ 
bolitos. Os flavonoides tambem devem possuir um efeito 
de protegao contra oxidagao. Os flavonoides do tipo cate- 
col (com dois grupos OH vizinhos no anel B) sao excreta- 
dos como sideroforos pelas raizes. Bacterias dos generos 
Rhizobium (simbionte em nodulos de raizes) e Agrobac¬ 
terium (agente causador de tumores nas raizes) utilizam 
flavonoides exsudados pelas raizes como sinalizadores 
para o reconhecimento de plantas hospedeiras (ver 8.2.1, 
Quadro 8-2). 

Mediante giro do anel B, sao formadas isoflavonas a partir de 
flavanonas (Figura 5-16). A isoflavona genisteina, isolada da 
Genista tinctoria e da soja, e um inibidor da tirosina-cinase em- 
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Figura 5-115 Biossintese de alguns grupos de flavonoides a partir de p-cumaroil-CoA e malonil-CoA. Junto as designagoes dos grupos de 
flavonoides estao indicados entre parentese os nomes das respectivas substancias. Geralmente, os flavonoides encontram-se armazenados 
nos vacuolos como glicosideos (comparar texto). Outras substitutes do anel B (grupos -OH-, -OCH 3 -) realizam-se ao nfvel dos diferentes 
grupos de flavonoides. Em vez de p-cumaroil-CoA, a biossintese pode partir tambem de um acido cinamico substituido superior (mas nao do 
proprio acido cinamico). Flavanona-3-hidroxilase e antocianidina sintase pertencem ao grupo das dioxigenases dependentes de Fe 2+ e ascor- 
bato, as quais como, co-substrato, oxidam o 2-oxoglutarato. Andamento da reagao, Figura 6-53. (Segundo E. Weiler.) 


pregado na terapia da leucemia. Daidzeina, igualmente do grupo 
das isoflavonas, e o precursor dos pterocarpanos (por exemplo, 
gliceolinas da soja, Glycine max), enquadrados no grupo das fi- 
toalexinas. Nesse grupo, encontram-se metabolitos secundarios 
com eficacia antimicrobiana, sendo formados pela planta (= in- 
duzidos por patogenos) em resposta a uma infecgao (ver 8.3.4). 
Pterocarpanos e isoflavonas, encontrados especialmente na fa- 
milia Fabaceae, sao fungicidas e bactericidas. 

Com a smtese do anel A dos derivados de flavan, alem 
da rota do chiquimato, conhecemos uma segunda possibi- 
lidade de biossintese dos aneis aromaticos na celula vegetal, 
identificada como rota do acetato-malonato (pela carbo- 
xilagao da acetil-CoA, e formada a malonil-CoA, Figura 
5-99). Uma vez nessas reagoes pela condensagao repetida 
de unidades de acetato - ao contrario da biossintese de aci- 
dos graxos - nao ha redugao imediata, resultam produtos 
intermediarios (nao aparecem livres), denominados police- 
tideos e ciclizados a aneis benzenicos hidroxilados. Essas 
substancias, resultantes da aromatizagao de policetfdeos, 
sao tambem identificadas como acetogeninas. A rota da 
biossintese e seguida por plantas e microrganismos, espe¬ 
cialmente fungos e bacterias, para smtese de inumeros de- 



Figura 5-116 Derivagao das isoflavonas mediante giro oxidativo de 
flavanonas e derivagao dos pterocarpanos a partir de isoflavonas 
(vermelho = atomos provenientes do precursor de isoflavonas). 
(Segundo E. Weiler.) 
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Figura 5-117 Biossintese da plumbagina a partir de Drosophyllum 
lusitanicum, via rota do acetato-malonato. 0 nfvel intermediario 
do policeto nao ocorre como produto intermediario detectavel. 
(Segundo E. Weiler.) 


rivados do acido benzoico, como antraquinonas, diferentes 
antibioticos (por exemplo, tetraciclinas a partir de estrep- 
tomicetos ou griseofulvino de especies de Pinicillium) e 
diferentes acidos liquenicos. As policetideo sintases sao 
enzimas multifuncionais, que ja foram produzidas por re- 
combinagao e empregadas em Streptomyces para sinteses 
biotecnicas. A Figura 5-117 apresenta um exemplo de uma 
simples biossintese de acetogenina. A plumbagina, uma 
naftoquinona, ocorre em grandes quantidades nas folhas de 
Drosophyllum lusitanicum (Droseraceae) e tern efeito mi- 
crobicida. Ela protege os orgaos foliares (ricos em mucila- 
gem) dessa especie insetivora, presumivelmente de doengas 
fungicas e bacterianas. Observa-se que a juglona, substan- 
cia estruturalmente muito parecida, e sintetizada de ma- 
neira completamente diferente (Figura 5-112): semelhanga 
estrutural nem sempre indica parentesco biossintetico. 

Uma terceira possibilidade de sintese de aneis aromaticos e ofe- 
recida pela biossintese de terpenos, a ser tratada na segao seguin- 
te (ver 5.15.2). 


5.15.2 Terpenos 


Terpenos (ou isoprenoides) sao todos os compostos que 
formalmente podem ser decompostos em unidades isopre- 
nicas e que biossinteticamente derivam do isopentenilpiro- 
fosfato (Figura 5-118). De acordo com o numero de unida¬ 
des C 5 , os terpenos sao reunidos em grupos (Tabela 5-25) 
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Figura 5-118 Formagao do precursor do terpeno, isopentenil piro¬ 
fosfato, pela rota citoplasmatica do acetato-mevalonato e pela rota 
plastidial da 1-desoxi-D-xilulose. Informagoes sobre a distribuigao 
das duas rotas em plantas inferiores e procariotos sao encontradas 
no texto. (Segundo E. Weiler.) 


com muitos representantes, que desempenham multiplas 
fungoes, entre as quais muitas de interesse economico. 

So recentemente foi descoberto que as plantas dis- 
poem de duas possibilidades para formagao da unidade C 5 
de isopentenil pirofosfato (Figura 5-118): 

• biossintese citoplasmatica, partindo da acetil-CoA, 
com acido mevalonico como intermediario, e 

• biossintese plastidial, partindo do piruvato e D-3-fos- 
fogliceraldeido, com l-desoxi-D-xilulose-5-fosfato 
como intermediario. 

A rota da desoxi-D-xilulose-5-fosfato tambem e estabe- 
lecida em cianobacterias e algumas outras bacterias, en- 
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Tabela 5-25 Visao geral das classes de terpenos e alguns representantes tipicos 


Numero de unidades C 5 

Classe 

Exemplo 

Fungao (oes) da (s) substancia (s) 

1 

Hemiterpenos 

Isopreno 

Resfduo de prenil em citocininas 
Residuo de prenil em pterocarpanos 

Protegao de membranas dos danos por 
aquecimento (?) 

Fitormonios 

Fitoalexinas 

2 

Monoterpenos 

Timol, mentol, canfora 

1,8-Cineol 

Efeitos irritantes em artropodes 

Alelopatico 

3 

Sesquiterpenos 

Sirenina 

Capsidol 

Atrativo de gametas (= gamon) de 

Allomyces 

Fitoalexina 

4 

Diterpenos 

Fitol 

Giberelinas 

Taxol 

Ancoragem da molecula de clorofila 
na proteina 

Fitormonios 

Fungicida, inibidor da divisao celular 

6 (2 vezes 3) 

Triterpenos 

Fitosterois (por exemplo, sitosterol) 
Glicosfdeos cardiotonicos 
(cardenolfdeos 

Saponinas (por exemplo, digitonina) 
Brassinolfdeos 

Componentes basicos de membrana 
Neurotoxicos e cardiotoxicos 

Microbicidas com agao detergente 

Reguladores do crescimento 

8 (2 vezes 4) 

Tetraterpenos 

Carotenoides 
(carotenos, xantofilas) 

Pigmentos acessorios da fotossfntese, 
pigmentos 

6-10 

Oligoterpenos 

Residuos de prenil de plastoquinona, 
ubiquinona 

Ancoragem de membranas dos 
sistemas redox na membrana 

do tilacoide ou da mitocondria 

15 

Oligoterpenos 

Dolicol 

Aceptor de oligossacarfdeos 
para biossintese de glicoprotefnas, 
ancorado no RE 

>500 

Politerpenos 

Borracha (a//-cis) 

Protegao contra herbivoria (no latex) 

*100 


Guta-percha (all- trans) 

Esporopoleninas 

Protegao contra herbivoria (no latex) 

Polfmero estrutural da exina (esporo e polen) 


quanto outras bacterias utilizam a rota do acetato-meva- 
lonato. Nas algas verdes, parece existir apenas a rota da 
l-desoxi-D-xilulose; em Euglena gracilis, sao sintetizados 
isoprenoides citoplasmaticos e plastidiais, via rota do ace- 
tato-mevalonato. 

A Figura 5-119 apresenta a derivagao das diferentes 
classes de terpenoides conhecidas, por meio das rotas 
do acetato-mevalonato e da l-desoxi-D-xilulose. A Fi¬ 
gura 5-120 ilustra o prindpio da reagao da condensagao 
linear de unidades C 5 e da biossintese dos precursores 
de tri e tetraterpenos. 

O isopentenil pirofosfato mantem-se em equilibrio 
com a forma isomera dimetilalil pirofosfato. Da reagao 
de isopentenil pirofosfato (IPP) e dimetilalil pirofos¬ 
fato resulta geranil pirofosfato (ligagao cabega-cauda), 
do qual formam-se os monoterpenos (C 10 ). De maneira 
semelhante, os sesquiterpenos (C 15 ) resultam de geranil 
pirofosfato e IPP, enquanto diterpenos (C 20 ) de farnesil 
pirofosfato e IPP (Figura 5-20). As enzimas catalisado- 


ras dessas reagoes sao denominadas prenil transferases. 
As moleculas lineares geranil pirofosfato (C 10 ), farnesil 
pirofosfato (C 15 ) e geranilgeranil pirofosfato (C 20 ) sao as 
substancias precursoras das varias transformagoes mole- 
culares das series de mono, sesqui e diterpenos, respec- 
tivamente (Tabela 5-25, Figuras 5-120 e 5-121). Apenas 
na familia Asteraceae, ate o momento foram encontrados 
cerca de 1.000 sesqui e diterpenos. 

Para os hemiterpenos sao tipicos um ou mais residuos de pre- 
nil condensados a moleculas nao terpenoides. Fazem parte dos 
hemiterpenos os pterocarpanos (gliceolina, Figura 5-116) e as 
citocininas (ver 6.6.2), um grupo de fitormonios. Sob tempe- 
raturas altas, sobretudo as arvores (especialmente especies de 
Quercus e Populus , alem de especies de Picea entre as conife- 
ras) sintetizam isopreno (a partir de dimetilalil pirofasfato) e 
liberam na atmosfera. Nao esta comprovada a hipotese de que 
o isopreno protege as membranas de organelas fotossinteticas 
contra os danos de temperaturas elevadas. O desenvolvimento 
do isopreno pode ser consideravel e provocar perdas de 15-50% 
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Figura 5-119 Compartimentalizagao da sfntese 
de terpenos em plantas superiores. Ainda nao 
esta claro em que grau o isopentenpenil pirofos- 
fato formado nos plastidios e exportado para o 
citoplasma. DMAPP, dimetilalil pirofosfato; FPP, 
farnesil pirofosfato; GGPP, geranilgeranil pirofos¬ 
fato; GPP, geranil pirofosfato; IPP, isopentenil pi¬ 
rofosfato. (Segundo H.K. Lichtenthaler.) 
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I 

Acido mevalonico 

I 


►? DMAPP 


IPP 


+IPP 


+IPP 



r Sesquiterpenos 

FPP (C 15 ) 

+IPP 

Triterpenos (C 30 ) 

i 

\ 1 (por exemplo, 


▼ 1 esteroides) 

Politerpenos 


do carbono fixado. O vapor azulado acima das florestas sob 
temperaturas elevadas e atribuido a emissao de isopreno. Glo- 
balmente, a emissao de isopreno pelas plantas corresponde a 
muitas vezes a emissao antropica de hidrogenio. Piretrinas (de 
especies de Chrysanthemum) sao hemiterpenos, nos quais duas 
unidades C 5 estao ligadas entre si e com uma ciclopropanona 
(Figura 5-121). Elas representam inseticidas naturais muito efi- 
cazes, empregados tambem comercialmente. 

Os monoterpenos sao encontrados com abundancia como 
componentes dos oleos etereos e podem ter fungoes como 
substancias atrativas, mas tambem como repelentes (as ultimas 
especialmente contra artropodes). O canfora e 1,8-cineol sao 
constituintes de compostos alelopaticos volateis produzidos por 
Salvia leucophylla no chaparral da California, que se precipitam 
no solo a uma distancia de 1-2 metros em torno das plantas 
produtoras e inibem fortemente o crescimento de outras espe¬ 
cies vegetais (ver 8.5). 

Os sesquiterpenos sao, por exemplo, a juvabiona da madei- 
ra do balsamo-do-canada ( Abies balsaminea)> que, devido ao seu 
efeito semelhante a hormonio juvenil, inibe o desenvolvimento 
de insetos, e a sirenina, um atrativo de gametas de Allomyces , um 
fungo aquatico (ver 7.2.1.1). 

Os exemplos de diterpenos sao o fitol, existente na cloro- 
fila (ancorado nas proteinas de ligagao a clorofila) (ver 5.4.2) 
e a classe de fitormonios das giberelinas (ver 6.6.3). O taxol 
do teixo-do-pacifico-ocidental ( Taxus brevifolia) e um diter- 
peno, depositado na casca das arvores e presumivelmente com 
agao toxica sobre fungos. O taxol liga-se aos microtubulos do 
fuso mitotico (Quadro 2-2) e impede sua despolimerizagao: 
a mitose e paralisada. O efeito citotoxico do taxol baseia-se 
nesse mecanismo, razao pela qual ele vem sendo utilizado no 
tratamento de tumores (eficaz contra o cancer de mama, por 
exemplo). 


Os triterpenos sao formados a partir de duas moleculas 
C 15 (farnesil pirofosfato), atraves da dimerizagao cau- 
da-cauda (Figura 5-120). O esqualeno resultante, com 
formagao do esqueleto basico de esterano, e ciclizado e 
representa a substancia de partida para a biossintese de 
esteroides (por exemplo, fitoesterois, saponinas, brassino- 
lideos) e outras classes de triterpenos. 

Os glicosideos de esteroides sao as amplamente distribuidas sapo¬ 
ninas. Elas estao presentes na testa de muitas sementes, em raizes 
e rizomas, protegendo-os contra a agao microbiana. A agao toxica 
das saponinas e atribuida aos danos as membranas; as saponinas 
sao detergentes (dai a denominagao!)*. Diosgenina, a aglicona ( = 
residuo sem agucar de um glicosideo) dos glicosideos de diosgeni¬ 
na, durante muitos anos foi obtida de rizomas de lianas tropicais 
centroamericanas do genero Dioscorea e empregada como mate- 
ria-prima para a sintese de esteroides (por exemplo, corticoeste- 
roides, inibidores da ovulagao), farmacos de uso semissintetico; a 
escassez dessas plantas nativas motivou a proibigao da exportagao. 
Atualmente, sao utilizados como materias-primas os acidos biliares 
coletados em matadouros de animais. 

Determinadas linhagens do fungo Gaeumannomyces gra- 
minis podem infectar Avena sativa , apos terem degradado enzi- 
maticamente a saponina (avenacina A-l) encontrada nas celulas 
epidermicas das raizes dessa especie. Linhagens que nao pos- 
suem a enzima correspondente podem atacar apenas especies de 
Avena sem saponina (por exemplo, Avena longiglumis). 

Os cardenolideos de agao cardiotonica (glicosideos cardio- 
ativos), por exemplo, a estrofantina e os glicosideos digitalicos 
digitoxina e digoxina, pertencem tambem ao grupo dos esterois. 


*N. de T. O termo saponina tern origem latina: sapone = sabao. 
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Figura 5-120 Sintese modular dos terpenos. Da ligagao cabe- 
ga-cauda entre niveis iniciais resultam os precursores dos mono- 
terpenos, sesquiterpenos e diterpenos (e tambem, aqui nao apre- 
sentados, dos oligoterpenos e politerpenos). Mediante ligagao 
cauda-cauda de duas moleculas de farnesil pirofosfato, origina-se o 
precursor C 30 dos triterpenos, o esqualeno; a ligagao cauda-cauda 
de duas moleculas de geranilgeranil pirofosfato origina o precursor 
C 40 dos tetraterpenos, o fitoeno. (Segundo E. Weiler.) 


Especialmente estes ultimos sao empregados no tratamento de in- 
suficiencia cardiaca. Na dosagem exata, eles reduzem os batimen- 
tos cardiacos; em doses mais elevadas, no entanto, sao altamente 
toxicos para manuferos. Sua agao baseia-se em uma perturbagao 
da condugao de estimulo no sistema nervoso (inibigao da Na + /K + 
ATPase). Lagartas da borboleta-monarca (Danaus plexippus) ali- 
mentam-se de asclepias (Asclepias curassavica , Apocynaceae, anti- 
gamente Asclepiadaceae) e armazenam no abdomen os glicosideos 



Diterpenos 




Figura 5-121 Exemplos estruturais de representantes caracteristi- 
cos de diferentes classes de terpenos. (Segundo E. Weiler.) 
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Figura 5-122 Exemplos estruturais e derivagao metabolica de re- 
presentantes tipicos dos alcaloides. (Segundo E. Weiler.) 


cardioativos da planta. Com isso, as borboletas adultas sao intole- 
raveis para as aves, seus principals predadores, pois os glicosideos 
cardioativos causam fortes nauseas. As aves jovens logo aprendem 
a evitar a borboleta-monarca como alimento, alem de contar com 
a colaboragao do chamativo aparato de advertencia das borboletas. 

De modo semelhante aos triterpenos, os tetraterpenos 
originam-se por dimerizagao cauda-cauda de duas uni- 
dades C 20 (geranilgeranil pirofosfato) (Figura 5-120), com 
formagao de fitoeno. Esse e o nivel inicial da biossintese 
dos carotenoides (Figura 5-45), funcionalmente ja consi- 
derados pigmentos acessorios da fotossintese (ver 5.4.2). 
Os carotenoides, alem disso, sao responsaveis pela pig- 
mentagao de flores (por exemplo, violaxantina em Viola) 
e frutos (licopeno, pigmento vermelho do tomate, e um 
carotenoide de cadeia aberta), mas encontram-se tambem 
em outros orgaos (por exemplo, o (3-caroteno na raiz da 
cenoura, Daucus carota). Esses pigmentos plasmocromos 
(= ligados as membranas) acumulam-se nos plastidios 
(cloroplastos, cromoplastos). 

Os oligoterpenos consistem de 5 a 15 unidades C 5 . 
Eles encontram-se como ancoras lipofilicas nas membra¬ 
nas, por exemplo, em ubiquinona, plastoquinona e filo- 
quinona (Figuras 5-51 e 5-93). Dolicol pirofosfato (C 75 ) e 
o doador de oligossacarideos para a biossintese de glico- 
proteinas no reticulo endoplasmatico. 

A borracha (existente no latex de Hevea brasiliensis 
e Parthenium argentatum , por exemplo) e a guta-percha 
(de Palaquium balata , Sapotaceae) sao politerpenos e re¬ 
sultant igualmente da condensagao sucessiva de unidades 
C 5 ; na borracha sao utilizadas ate 5.000 unidades. Os poli- 
meros existentes na seiva leitosa (latex) atuam como pro- 
tetores da planta contra a herbivoria. O latex de H. bra¬ 
siliensis (poli-isopreno all-cis ) e usado na fabricagao da 
borracha natural; a guta-percha (poli-isopreno all-trans) 
era empregada no isolamento de condutores eletricos an¬ 
tes do surgimento dos polimeros sinteticos. Presume-se 
que as esporopoleninas da exina (Figura 10-198) tenham 
estrutura semelhante. O chicle, um politerpeno do tipo 
borracha produzido pelo sapotizeiro ( Manilkara zapota , 
Sapotaceae), fornece a materia-prima para a goma de 
mascar natural. 


5.15.3 Alcaloides 


Grupo com o maior numero de representantes de meta- 
bolitos secundarios, conta atualmente com 10.000 subs- 
tancias conhecidas (ver Tabela 5-24). Essas substancias 
exibem estruturas distintas, em parte altamente comple- 
xas, e sao encontradas em organismos inferiores (fun- 
gos) e plantas superiores (Figura 5-122). Solanaceae, 
Papaveraceae, Apocynaceae e Ranunculaceae sao exem¬ 
plos de familias ricas em alcaloides. Familias pobres em 
alcaloides sao, em geral, ricas em terpenos, como, por 
exemplo, as Labitae (= Lamiaceae) e as Compositae ( = 
Asteraceae). 
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Figura 5-123 Biossintese da mescalina a partir 
da L-tirosina. (Segundo E. Weiler.) 


No sentido estrito, sao considerados alcaloides todas 
as substancias que contem nitrogenio em um anel hetero- 
ciclico (por isso, o carater alcalino). Na sua biossintese, os 
alcaloides podem ser derivados de aminoacidos e com fre- 
quencia atuam especificamente sobre o sistema nervoso de 
vertebrados. A esses autenticos alcaloides se contrapoem 
os pseudoalcaloides, nos quais o nitrogenio nao provem 
de um aminoacido (por exemplo, coniina, o veneno da 
cicuta-da-europa ( Conium maculatum ), Figura 5-122, cujo 
nitrogenio e disponibilizado pela amonia. Certos aminoa¬ 
cidos originam protoalcaloides, alcaloides em que o nitro¬ 
genio nao esta em anel heterociclico (por exemplo, mes¬ 
calina, presente em Lophophora williamsii, Figura 5-123). 

Os alcaloides sao na maioria substancias pungentes ou 
toxinas que protegem a planta contra a herbivoria; alguns 
tern o efeito reforqado pelo ataque de patogeno, repre- 
sentando, portanto, fitoalexinas microbicidas (por exem¬ 
plo, macarpina, o alcaloide benzofenantridina da papou- 
la-da-california, Eschscholzia californica) . O efeito protetor 
anti-herbivoria dos alcaloides e voltado nao apenas contra 
vertebrados, mas tambem contra invertebrados: a nicotina 
do tabaco ( Nicotiana tabacum ) e um inseticida eficaz. 

As betalainas, pigmentos aos quais pertencem as be- 
taxantinas (cor amarela), e as betacianinas (cor vermelha 
a violeta) fazem parte do grupo dos alcaloides. Elas ocor- 
rem em Caryophyllales (por exemplo, Cactaceae e Ama- 
ranthaceae, que inclui Chenopodiaceae, ver 10.2), entre 
outras, como pigmentos florais e nunca sao encontradas 
junto com antocianinas. O pigmento da beterraba verme¬ 
lha (Beta vulgaris) e a betanidina (Figura 5-122), betala- 
ina do grupo das betacianinas. O pigmento vermelho do 
chapeu da amanita (Amanita muscaria) e igualmente uma 
betalaina. A rota da biossintese das betalainas manifesta-se 
pelo menos duas vezes na evoluqao. 

O efeito de muitos alcaloides sobre o sistema nervoso central os 
torna entorpecentes problematicos com consideravel potencial 
de provocar dependencia. Entre eles, estao a morfina da papou- 
la-dormideira (Papaver sominiferum ), a mescalina do peiote, a 
cocaina da coca (Erythroxylum coca) e os alcaloides do acido 
lisergico da cravagem (Claviceps purpurea), antigamente utili- 
zados no culto a Demeter. A escopolamina, alcaloide tropanico 


encontrado em determinadas “plantas da sombra da noite era 
a substancia principal dos rituais de feiti^aria na Idade Media, 
responsavel pelas visoes manifestadas em dosagens muito altas. 

Muitos alcaloides, no entanto, sao beneficos antes de mal- 
di^ao e insubstituiveis como medicamentos. Assim, cabe men- 
cionar a vimblastina e a vincristina (alcaloides indolicos dime- 
ros) da pervinca-branca (Catharanthus roseus ), empregadas no 
tratamento da leucemia; a quinina da quina (Cinchona), para a 
profilaxia da malaria; a codeina (substancia muito semelhante 
a morfina) da papoula-dormideira, eficaz como expectorante. 

As biossinteses de alcaloides, em parte altamente compli- 
cadas, nao podem ser descritas aqui. Como exemplo de 
uma sintese simples, a Figura 5-123 mostra a forma^ao da 
mescalina, um protoalcaloide. 

5.15.4 Glucosinolatos e glicosfdeos 
cianogenicos 


Devido a sua ampla distribui^ao, os glicosideos cianogeni¬ 
cos e os glucosinolatos sao importantes compostos vegetais, 
que nunca ocorrem juntos e servem de prote^ao contra a 
herbivoria. Cerca de 60 glicosideos cianogenicos diferentes 
e 150 glucosinolatos distintos sao conhecidos. Mais de 2.500 
especies cianogenicas das mais diversas familias foram des¬ 
critas. Os glucosinolatos sao encontrados especialmente nas 
familias da ordem Capparales (por exemplo, Brassicaceae, 
Capparidaceae, Tropaeolaceae). Arabidopsis thaliana (Bras¬ 
sicaceae) contem mais de 25 glucosinolatos diferentes. 

Os glucosinolatos e os glicosideos cianogenicos deri- 
vam de aminoacidos e tern em comum os primeiros passos 
da biossintese, a forma^ao do intermediary da aldoximina 


*N. de T. Na tradu<;ao literal, Nachtschattengewachsen correspon- 
dente a denominate) popularmente adotada na Idade Media para 
plantas empregadas como venenos. O termo Nachtschattengewachs 
pode ser traduzido tambem como solanacea (Solanaceae), familia 
com varios representantes dotados de alcaloides (entre os quais, a 
escopolamina). (Ver Simoes et al., 1999 [organizadores]. Farmacog- 
nosia - da planta ao medicamento. Editora da Universidade Federal 
do Rio Grande do Sul.) 
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Figura 5-124 Biossintese e exemplos de glicosfdeos cianogenicos 
e glucosinolatos. Embora nos primeiros passos ate a aldoxima se- 
jam iguais e derivem de aminoacidos, os glicosfdeos cianogenicos 
e os glucosinolatos nunca sao encontrados juntos. Os glicosfdeos 
cianogenicos mostrados contem glicose como agucar componente. 
Alem desse, ha outros agucares, como, por exemplo, gentiose na 
amigdalina (aglfcona como prunasina). (Segundo E. Weiler.) 


(Figura 5-124). Outras caracteristicas em comum consis- 
tem no armazenamento dos produtos finais em forma de 
glicosideos nos vacuolos. Nos vacuolos, esses glicosideos 
alcangam concentragoes elevadas como materias-primas 
preformadas de compostos protetores contra herbivoros e 
patogenos. Quando os tecidos sao destruidos, os glicosi¬ 
deos sao clivados por enzimas, que em celulas intactas se 
encontram separadas do seu substrato (Figura 5-125). 

Alem do agucar (com frequencia glicose ou gentio- 
biose), resulta dos glicosideos cianogenicos uma cianidri- 
na, a qual, por meio de hidroxinitrila liases, e decomposta 
em um aldeido e acido cianidrico (HCN). O acido ciani- 
drico e um forte inibidor da citocromo oxidase e intoxica 
a respiragao mitocondrial (ver 5.9.3.3). As plantas desin- 
toxicam acido cianidrico, que tambem sempre origina-se 
em pequenas quantidades durante a biossintese do etileno 
(ver 6.6.5.1), por meio da (3-cianoalanina sintase e da con- 
versao da (3-cianoalanina em asparagina e acido aspartico 
(Figura 5-126). 

A clivagem enzimatica do glucosinolato pela miro- 
sinase fornece, alem da glicose, uma aglicona instavel 
que se decompoe em produtos diferentes, especialmente 
isotiocianatos (oleos de mostarda) e nitrilas, cuja for- 
magao tambem e controlada enzimaticamente (Figura 
5-125). Os oleos de mostarda possuem odor e sabor pe- 
netrantes (rabano-bastardo) e atuam como inibidores 
da herbivoria; eles provocam danos as membranas e sao 
fortemente toxicos para bacterias e fungos. O destino 
dos isotiocianatos na planta nao e conhecido. Por meio 
de nitrilases, as nitrilas formadas sao decompostas hi- 
droliticamente em amonia e os acidos cabonicos corres- 
pondentes. Admite-se que a indolacetonitrila originada 
da glucobrassicina, ao menos em determinados estagios 
de desenvolvimento (germinagao), funciona como pre- 
cursora do hormonio de crescimento acido indol-3-ace- 
tico (ver 6.6.1.2). 

Tanto os glucosinolatos quanto os glicosideos ciano¬ 
genicos estao sujeitos a constantes formagao e degradagao. 
Portanto, eles nao devem ser considerados exclusivamente 
como formas de deposito de substancias protetoras. Pelo 
menos em determinadas situagoes, presume-se que eles 
sejam depositos de nitrogenio e enxofre (glucosinolatos), 
particularmente em raizes e sementes, que podem exibir 
conteudos elevados desses metabolitos secundarios. Du¬ 
rante a germinagao da semente, o conteudo de glucosino¬ 
latos, por exemplo, diminui rapidamente. 


5.15.5 Coevolu 9 ao qufmica 


Nao ha duvida que os metabolitos secundarios, entre 
outros, representam um componente importante da 
defesa vegetal contra herbivoros e patogenos (ver 8.3 
e 8.4) e que justamente a multiplicidade de estrategias 
individuals de defesa - entre as quais se encontra tam¬ 
bem um amplo espectro de metabolitos secundarios 
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Figura 5-125 Armazenamento e degradagao de glicosideos cianogenicos e glucosinolatos. Glicosideos cianogenicos (A) e glucosinolatos 
(B) representam pro-toxinas, das quais e liberado 0 princfpio toxico (acido cianfdrico ou isotiocianato e nitrila) somente quando a estrutura 
celular for destruida - por exemplo, em consequencia da predagao por animais. Nas celulas intactas, os substratos estao separados das 
suas enzimas por compartimentalizagao. No caso da durrina do sorgo (Sorghum bicolor), 0 glicosfdeo cianogenio e depositado nos vacuolos 
das celulas epidermicas, a p-glicosidase nos cloroplastos e a hidroxinitrila liase no citoplasma das celulas subjacentes do mesofilo. 0 glu- 
cosinolato sinigrina localiza-se nos vacuolos das celulas da raiz do rabano-bastardo (Armoracia rusticana ), a mirosinase nos citoplasmas das 
mesmas celulas. (Segundo P. Matile.) 


(em uma planta podem ocorrer centenas de substancias 
diferentes) - estabelece um eficiente sistema de defesa. 
Por meio da coevolugao quimica, os especialistas (entre 
os herbivoros e os patogenos) adaptam-se a determina- 
das especies vegetais e estao sujeitos as suas estrategias 
quimicas de protegao. As vezes, para atingir seus obje- 
tivos, eles empregam ate as substancias protetoras da 
sua planta hospedeira. Assim, para a maioria dos ani¬ 


mais os glucosinolatos representam efetivos inibidores 
da predagao; as lagartas da borboleta-da-couve (Pieris 
brassicae ), no entanto, procuram apenas alimento que 
contenha glucosinolatos (por exemplo, sinigrina). Ja foi 
mencionado o armazenamento de glicosideos cardioa- 
tivos pelas lagartas da borboleta-monarca, apos inges- 
tao da planta do genero Asclepias como alimento (ver 
5.15.2). Os glicosideos cardioativos sao transferidos 
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Figura 5-126 Desintoxicagao de cianeto (CN ) por plantas superio¬ 
rs. (Segundo E. Weiler.) 

para a imago e protegem os animais de seus inimigos - 
principalmente aves. 

Os alcaloides do tremogo sao extremamente toxicos 
para muitos animais. Por isso, foi necessario um grande 
esforgo de melhoristas para que fosse possivel o cultivo de 
tremogos sem alcaloides (tremogos doces) como plantas 
forrageiras. Em uma parcela mista com tremogos doces e 
tremogos com alcaloides, em poucos periodos de vegeta- 
gao os primeiros sao eliminados pelos herbivoros. A toxi- 
cidade da giesta ( Cytisus scoparius ) tambem depende da 
presenga de alcaloides do tremogo (por exemplo, esparte- 
ina). O afideo Acyrthosiphon spartii, entretanto, e atraido 
pela esparteina e possui com sua planta forrageira um ni- 
cho ecologico inacessivel a outros animais. 


A ecologia quimica dos alcaloides pirrolizidinicos 
esta especialmente bem investigada (Figura 5-127). Esses 
alcaloides ocorrem em alguns generos de Asteraceae (por 
exemplo, Senecio , Eupatorium ), alem de em Boraginaceae, 
no genero Crotalaria (Fabaceae) e no genero Phalaenopsis 
(Orchidaceae), assim como esporadicamente tambem em 
outras familias. Os alcaloides pirrolizidinicos (por exemplo, 
senecionina) ocorrem nas plantas como N-oxidos polares e 
hidrossoluveis; eles sao produtos toxicos de sabor amargo, 
que protegem contra a herbivoria e em insetos atuam como 
mitogenos (= indutores de divisao celular). Na passagem 
pelo intestino, os N-oxidos sao reduzidos a aminas tercia- 
rias lipofilas, que facilmente se difundem para as celulas e la 
sao oxidadas a derivados de pirrolina pelas monoxigenases 
contendo citocromo P450. Esses derivados sao fortemente 
hepatotoxicos e pneumotoxicos e representam agentes de 
alquilagao reativos. Larvas de Thyria jacobaea (Arctiidae) 
ingerem alcaloides pirrolizidinicos com o alimento vegetal 
(Senecio jacobaea) e os armazenam durante todos os esta- 
gios da metamorfose; os alcaloides pirrolizidinicos de Ute- 
theisa ornatrix (Arctiidae) provem da forrageira do genero 
Crotalaria (Fabaceae) sao ate transmitidos dos genitores 
para os ovos. A falta de toxicidade dos alcaloides para as es- 
pecies adaptadas baseia-se em uma oxidagao reiterada das 
aminas terciarias lipofilas (que passam do intestino para 
as celulas do corpo) a N-oxidos salinos e polares (Figura 
5-127). Por meio dos alcaloides armazenados, os arctiideos 
- larvas e imagos - sao eficientemente protegidos contra 
seus predadores, bem como os ovos (por exemplo, do ata- 
que de formigas). Isso e apoiado por um visivel aparato de 
advertencia das lagartas e imagos. 


Figura 5-127 Quimica ecologica dos alcaloides 
pirrolizidinicos. Apos a ingestao por um orga- 
nismo herbivoro, o alcaloide, existente como 
N-oxido polar, e reduzido no intestino, e a amina 
terciaria lipofila e absorvida pelas celulas, onde 
e oxidada a um derivado toxico de pirrolina. In¬ 
setos adaptados (por exemplo, larvas de arctii¬ 
deos) desintoxicam a amina terciaria; apos, eles 
convertem a amina de novo em N-oxido polar, 
que e armazenado. A partir dos alcaloides pir- 
rolizidfnicos absorvidos, algumas especies de 
insetos sintetizam suas substancias sexuais 
masculinas (por exemplo, hidroxidanaidal). 
(Segundo T. Hartmann.) 
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Borboletas das subfamilias Danainae (por exemplo, 
especies de Danaus) e Ithomiinae sao atraidas por alca- 
loides pirrolizidinicos e os ingerem (junto com o nectar, 
por exemplo) apenas quando sao adultas. No entanto, 
com frequencia elas retiram os alcaloides de partes ve- 
getais, enquanto liberam sobre as plantas um liquido 
reabsorvido junto com os alcaloides. Como nesse caso a 
planta nao serve como alimento, utiliza-se o termo far- 
macofagia. Os alcaloides podem representar 2-20% da 
massa seca dos animais. Algumas das borboletas arma- 
zenadoras de alcaloides pirrolizidinicos (por exemplo, 
Danaus plexippus e Creatonotus transiens , Arctiidae) sin- 
tetizam suas substancias sexuais masculinas (feromonios 
sexuais, hidroxidanaidal em Creatonotus) a partir dos 
alcaloides absorvidos. 

5.16 Polfmeros fundamentals 
tfpicos de plantas 


Alem dos metabolitos secundarios e primarios de baixa 
massa molecular, as plantas sintetizam compostos orga- 
nicos polimeros. Alguns desses compostos sao encontra- 
dos em todas as celulas vivas e, por conseguinte, nao sao 
tipicos de plantas; outros, no entanto, nao ocorrem em 
animais (a nao ser em casos excepcionais). As proximas 
se^oes sao dedicadas a esses polimeros tipicos de plantas, 
contanto que tenham um significado mais geral (polime¬ 
ros fundamentals). Os polimeros fundamentals tipicos de 
plantas sao os polissacarideos estruturais e de reserva, a 
lignina, a cutina, a suberina, bem como varias classes de 
proteinas de reserva. 

5.16.1 Polissacarfdeos 


As estruturas basicas de carboidratos ja foram apresenta- 
das na se^ao 1.4 (Figuras 1-18-1-20). Os polimeros glica- 
nos (polissacarideos) funcionam como substancias estru¬ 
turais ou de reserva. 

5.16.1.1 Polissacarfdeos estruturais 

As paredes vegetais primarias e secundarias contem uma 
serie de polissacarideos estruturais (bem como proteinas 
estruturais) nas partes em modifica^ao (ver 1.4.3, Figura 
2-63). A celulose domina nas paredes secundarias (ate 
90% da substancia organica); nas paredes primarias, ela 
e responsavel tambem pela estabilidade basica, embora 
com participa^ao menor (5-10%). A celulose e compo- 
nente das paredes celulares dos oomicetos. Alem disso, 
ela e encontrada na tunica dos tunicados e sintetizada 
por esses mesmos animais. Algumas bacterias igualmen- 
te sintetizam celulose. 


As moleculas de celulose consistem em nu- 
merosas (acima de 15.000) unidades lineares de 
(3-D-glucopiranose unidas entre si por liga^oes glicosidi- 
cas (3-(l—>4). Mediante o estabelecimento de pontes in- 
termoleculares de hidrogenio, essas unidades se reunem 
em agregados pseudocristalinos, as fibrilas elementares e 
microfibrilas (Figuras 2-64 e 2-67). A sintese de celulose 
se processa vetorialmente pela a<;ao da celulose sintase, 
proteina integral da membrana da plasmalema. Nesse 
caso, varias sintases sao oligomerizadas em complexo 
de rosetas (Figura 2-66A); cada sintase pode transferir 
unidades de glicose do citoplasma para o crescimento da 
cadeia de celulose. O doador de glicose e a UDP-glicose. 
Existem boas evidencias de que, por clivagem da sacaro- 
se, a UDP-glicose seja disponibilizada por meio de uma 
sacarose sintase ligada a membrana (Figura 5-128A). Pre¬ 
sume-se que o iniciador ( primer ) da sintese seja o sitos¬ 
terol (Figura 5-128B), presente em membranas, ao qual 
sao anexados residuos de glicose por uma liga^ao glico- 
sidica. Os primeiros passos do alongamento da cadeia 
devem ocorrer no lado interno da membrana plasmatica. 
Apos ter alcan^ado um comprimento critico, o sitoste¬ 
rol-glucosideo chega ao lado externo da membrana, onde 
a cadeia de a^ucares e separada do lipideo-iniciador, por 
a$ao de uma endoglucanase. Posteriormente, a cadeia 
de a^ucares (livre) e de novo alongada. Essa molecula de 
celulose e disposta pela sintase sobre o lado apoplastico 
da membrana. Presume-se que cada monomero da celu¬ 
lose sintase de um complexo de rosetas forme uma mo¬ 
lecula de celulose, de modo que cada complexo produza 
varias moleculas de celulose, que se reunem em fibrilas. 
Admite-se que os complexos celulose sintase atuantes no 
lado citoplasmatico “deslizem ao longo” de microtubulos 
do citoesqueleto cortical. Com isso, o alinhamento das 
fibrilas de celulose na parede celular seria determinado 
(e controlado) pelo arranjo dos microtubulos corticais. 
Muito menos se conhece sobre a biossintese dos demais 
polissacarideos de parede celular (hemiceluloses, pecti- 
nas, ver 2.2.72). 

A quitina, componente estrutural importante da pa¬ 
rede celular de muitos fungos, e um polimero linear de 
unidades de N-acetilglicosamina com liga^oes (3-(l —>4) 
(estrutura, Figura 1-18E); o doador de N-acetilglicosami¬ 
na e a UDP-N-acetilglicosamina (UDP-GlcNAc). O pepti- 
deoglicano da parede celular bacteriana (ver 2.3.3, Figura 
2-97) pode ser considerado formalmente como um subs¬ 
titute da quitina. 

5.16.1.2 Polissacarfdeos de reserva 

Com algumas exce^oes (por exemplo, cana-de-a<;ucar e 
beterraba, que armazenam sacarose nos vacuolos, bem 
como leguminosas e lamiaceas, que armazenam o a<;u- 
car da familia da rafinose, especialmente estaquiose), 
as plantas depositam carboidratos de reserva princi- 
palmente sob forma de polissacarideos hidrossoluveis, 
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Figura 5-128 A Modelo da sfntese de celulose por meio de um complexo multienzimatico, consistindo em celulose sintase (CeS) e sacarose 
sintase (SaSi). B Formula estrutural do sitosterol UDPG = UDP-glicose. 


de preferencia sob forma de amido nos amiloplastos 
(Figura 2-89). Os dois componentes do amido, amilo- 
se e amilopectina (Figura 1-20), representam homo- 
glicanos, que contem a-D-glucopiranose como unico 
elemento estrutural. Na amilose, macromolecula nao 
ramificada com forma^ao helicoidal, existem 200-1.000 
glicoses com liga^oes glicosidicas a-(l—» 4). A amilo¬ 
pectina contem adicionalmente ramifica^oes com liga- 
$oes glicosidicas a-(l—» 6) (aproximadamente 1 por 25 
liga^oes a-(l—> 4)) e, com 2.000-10.000 monomeros, e 
nitidamente maior do que a amilose. A comprova^ao do 
amido (cor azul), obtida pelo teste com solu^ao de iodo/ 
iodeto de potassio, baseia-se no armazenamento de mo- 
leculas de iodo nas helices da amilose. O glicogenio tern 
uma organiza^ao semelhante a da amilopectina. Ele e o 
carboidrato de reserva preferencial de bacterias, algas e 
fungos, mas seu grau de ramifica^ao com aproximada¬ 
mente 1:14 e maior do que o da amilopectina. A bios- 
sintese e a degrada^ao do amido ja foram discutidas na 
se$ao 5.5.4. 

Os frutanos sao polissacarideos de reserva de ampla distribui^ao, 
soluveis e depositados em vacuolos. Alem da (3-D-frutofuranose, 
esses heteroglicanos contem por molecula uma molecula de 
a-D-glucopiranose e ocorrem, por exemplo, em Asteraceae (inu- 
lina e frutano semelhante a inulina, Figura 1-20) e em Poaceae e 
outras monocotiledoneas (fleina e frutano semelhante a fleina, 
Figura 1-20). Partindo da sacarose, os frutanos sao sintetizados 
no vacuolo. A sacarose e transportada para o vacuolo, onde ini- 
cialmente um residuo de frutose da sacarose e transferido para 
uma segunda sacarose (sacarose-sacarose- frutosil transferase), 
sendo formada 1 cestose. O alongamento da cadeia e realizado 
pela frutano-frutano-frutosil transferase, que emprega cestose 
como substrato. 


5.16.2 Lignina 


Junto com a celulose, a lignina constitui a madeira. Depois 
da celulose, a lignina e a substancia organica mais importan- 
te na natureza (produ^ao anual de aproximadamente 2 • 10 10 
t, em compara^ao com 2 • 10 11 1 da celulose). No processo de 
forma^ao da madeira, ocorre uma polimeriza^ao de lignina 
no esqueleto celulosico das paredes secundarias. Lignina, ce¬ 
lulose e outros componentes de parede celular sao ligados 
covalentemente. A polimeriza^ao da lignina e um processo 
radical, no qual a forma^ao dos radicals, mas nao a sua rea- 
$ao a seguir, e governada enzimaticamente. Por isso, a ligni¬ 
na tern composi^ao rigida e constitui um enorme polimero 
com capacidade de resistencia igual em todas as dire^oes es- 
paciais, o que confere extraordinaria estabilidade a madeira 
(o cimento armado tern “arquitetura” semelhante). 

As unidades monomericas da lignina sao fenilpropa- 
nos, de alcoois cinamilicos membros da familia dos acidos 
cinamicos (Figura 5-113) resultantes da redu^ao do grupo 
carboxila (Figura 5-129). Uma ativa^ao dos precursores 
(acido p-cumarico, acido ferulico e acido sinapico) prece¬ 
de a redu^ao a coenzima A-tioesteres (Figura 5-115). Por 
clivagem da coenzima A pela cinamoil-CoA redutase, 
esses tioesteres sao convertidos em aldeidos cinamicos, 
que, por sua vez, sao reduzidos a alcoois cinamicos pela 
alcool cinamico desidrogenase (CAD, Cinnamalko- 
hol-Dehydrogenase , componente da familia das alcool 
desidrogenases, dotadas de zinco); NADPH+H + e o agente 
redutor para as duas enzimas. A especificidade ao subs¬ 
trato da CAD parece ser corresponsavel pelas distintas re¬ 
lates de monomeros na lignina das diferentes especies. 
A enzima das angiopermas reduz todos os tres aldeidos 
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Figura 5-129 Ativagao e redugao de acidos cinamicos, que servem como precursores da lignina. Os alcoois cinamicos sao levados para fora 
da celula como p-D-glicopiranosideos. (Segundo E. Weiler.) 


cinamilicos, ao passo que para a CAD das gimnospermas 
o aldeido sinapilico e um substrato ruim. A lignina das 
pteridofitas e das gimnospermas distingue-se por uma 
participagao predominante do alcool coniferilico e partes 
pequenas dos outros dois. Na lignina das dicotiledoneas, 
o alcool coniferilico e o alcool sinapilico estao presentes 
em quantidades iguais, e o alcool cumarilico apenas em 
quantidades-trago. Ja na lignina das monocotiledoneas 
(principalmente nas gramineas), alem dos dois outros 
componentes, tambem estao incorporadas grandes quan¬ 
tidades de alcool p-cumarilico. O conteudo de grupos me- 
toxil caracteriza as unidades estruturais e, por isso, e um 
importante indicador da origem de uma lignina. 

Mesmo em uma unica planta os grupos de tecidos diferentes 
(como, por exemplo, a casca e o lenho, bem como o lenho tardio 
e o lenho inicial) podem apresentar ligninas com composigoes 
distintas. Assim, por exemplo, o lenho tardio (ou outonal) do 


carvalho tern um conteudo de metoxil mais elevado do que o 
lenho inicial (ou primaveril). 

A polimerizagao radical desidratante da lignina processa-se 
fora da celula. Os precursores dos alcoois cinamicos sao 
secretados na regiao da parede celular como (3-glicosideos 
levemente hidrossoluveis e nao polimerizaveis espontanea- 
mente - alcool glicocumarilico, coniferina e siringina (Fi¬ 
gura 5-129); os alcoois sao liberados enzimaticamente por 
uma (3-glicosidase da parede celular. A formagao do radical 
efetua-se por meio de peroxidases de parede celular e ne- 
cessita de H 2 0 2 como cossubstrato (Figura 5-130). A lignina 
em formagao, para a qual pode ser apresentado um mero es- 
quema de constituigao (Figura 5-131), contem os elementos 
estruturais polimerizados nas mais diferentes ligagoes. Isso 
reflete as numerosas estruturas limites mesomeras dos ra¬ 
dicals produzidos (Figura 5-130). Os residuos de carbonila 
ocasionalmente presentes na lignina (Figura 5-131, mostra- 



Figura 5-130 Formagao dos precursores radicals da lignina por oxidagao de alcoois cinamicos (exemplo: alcool coniferilico) por agao de 
peroxidase ligada a parede celular. Os eletrons nao pareados sao apresentados como pontos vermelhos. (Segundo E. Weiler.) 
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Figura 5-131 Esquema da constituigao da lignina do abeto segundo Freudenberg. Sao apresentadas as possiveis ligagoes dos elementos 
estruturais monomericos. A molecula deve ser imaginada tridimensionalmente. A ligagao arila-eter entre o atomo p-c da cadeia lateral e o 
anel de fenila do vizinho (setas vermelhas) e o ponto de ataque da despolimerizagao da lignina por fungos. A comprovagao histoquimica da 
presenga de lignina, com floroglucina acida, baseia-se na formagao de semiacetal (Figura 1-18B) com grupos carbonila (vermelho) na lignina. 
(Segundo H. Ziegler.) 


dos em vermelho) sao a base para a cor vermelha da lignina 
com floroglucina/acido cloridrico (formagao de semiacetal 
dos residuos de carbonila e dos grupos hidroxila fenolicos). 

A lignificagao da parede celular processa-se em tres 
fases: 

• Impregnagao de lignina nos angulos das celulas e na 
lamela media, apos a conclusao da deposigao de pec- 
tina na parede primaria (ver 2.2.7.4). 

• Impregnagao lenta e progressiva de lignina na camada 
S2 da parede secundaria (Figura 2-73B). 

• Lignificagao principal apos a formagao das microfi- 
brilas de celulose da camada S3. A composigao da lig¬ 
nina dessas tres zonas e distinta. 

A degradagao da lignina, efetuada principalmente pelos 
chamados fungos da “podridao branca”, em geral e um 
processo aerobico, energeticamente intensivo e muito len¬ 
to. Participam desse processo, entre outras, uma oxigenase 


lignolitica (“ligninase”)> enzima dependente de 0 2 e H 2 0 2 
(contendo heme e com natureza de peroxidase), que cliva 
oxidativamente sobretudo ligagoes C-C, e enzimas despo- 
limerizantes, que clivam especialmente ligagoes arila-eter 
(Figura 5-131). A pequena velocidade com que esse pro¬ 
cesso de degradagao transcorre (apodrecimento de troncos 
de arvores na floresta!) prova que a lignina, devido a rigi- 
dez da sua composigao, a multiplicidade de ligagoes e ao 
seu conteudo de nucleos aromaticos (pobres em energia e, 
com isso, muito estaveis), e uma barreira estrutural eficaz 
contra a penetragao de microrganismos. 

5.16.3 Cutina e suberina 


A cutina e a suberina sao pobmeros mistos lipofilicos, 
estruturalmente aparentados, que formam barreiras per- 
meaveis a gases e a agua, mas de dificil penetragao por 
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microrganismos. Biossinteticamente, elas derivam do 
acido palmitico e do acido estearico, dois acidos graxos. 

Ao lado de glicanos da parede celular, a cutina e o 
componente principal da cuticula, a qual e isolada exter- 
namente por uma camada de cera. As ceras sao acidos 
graxos de cadeias longas de monoesteres e mono-hidro- 
xialcanos tambem de cadeias longas. Elas tendem a formar 
camadas, mas nao polimerizam. A cutina, ao contrario, e 
um poliester de acidos graxos varias vezes hidroxilados, 
com grande participa^ao de acido 10,16-di-hidroxi-estea- 
rico e acido 9,10,16-tri-hidroxi-estearico e corpos fenoli- 
cos como componentes complementares. 

Os acidos graxos componentes da suberina derivam do 
acido estearico, a partir do qual sao sintetizados acidos gra¬ 
xos de cadeia muito longa (ate C 30 ), hidroxialcanos de cadeia 
muito longa (ate C 30 ) e acidos dicarbonicos (ate C 20 ). Essas 
substancias formam esteres entre si e especialmente com os 
grupos hidroxila alifaticos de alcoois cinamicos (com preva¬ 
lence do alcool p-cumarilico). Os fenilpropanos sao ligados 
entre si de maneira semelhante como na lignina, de modo 
que a suberina representa um corpo basico de lignana, cujos 
grupos hidroxila alifaticos livres estao esterificados por meio 
de componentes de acila de cadeia muito longa. Junto com a 
lignina, a suberina esta presente na estria de Caspary (endo- 
derme, ver 5.3.3), como barreira a difusao entre as celulas do 
mesofilo e as celulas da bainha do feixe vascular de muitas 
plantas C 4 (ver 5.5.8) e - junto com as ceras - como compo¬ 
nente principal nas paredes de celulas do felema (ver 3.2.2.2). 

5.16.4 Protefnas de reserva 


Ao lado dos carboidratos e dos lipideos, as proteinas repre- 
sentam importantes substancias de reserva vegetais. As pro- 
teinas de reserva encontram-se especialmente nas sementes. 
Nas sementes, essas proteinas localizam-se no endosperma 
(por exemplo, na camada de aleurona da cariopse) ou em 
cotiledones de reserva (por exemplo, em leguminosas). Essas 
proteinas podem estar presentes tambem em orgaos vegeta- 
tivos de reserva (por exemplo, raizes, tuberculos) e tecidos de 
reserva da parte aerea (por exemplo, parenquima do floema, 
cambio). Quanto a composi^ao em aminoacidos e estrutura, 
as proteinas de reserva, em geral, distinguem-se substancial- 
mente de enzimas e proteinas estruturais; elas apresentam-se 
em inumeras formas moleculares diferentes mesmo dentro 
de uma especie e, ate o momento, muitas puderam ser carac- 
terizadas apenas superficialmente. 

As proteinas de reserva dos tipos de cereais, com base em sua 
solubilidade, sao subdivididas em prolamina (soluvel em alcool 
60-80%) e glutelina (soluvel em alcalis ou acidos). No entanto, 
os dois grupos sao estruturalmente aparentados (atualmente, eles 
sao com frequencia identificados conjuntamente como prolami- 
nas) e apresentam uma mistura das mais diferentes subunidades, 
em parte ligadas entre si por pontes dissulfeto. A biossintese das 
subunidades ocorre no reticulo endoplasmatico, talvez tambem 
a agrega^ao, de modo que os corpos proteicos destinados ao ar- 


mazenamento se desprendem do RE rugoso diretamente como 
vesiculas preenchidas de proteina e envolvidas por membrana. 

A gliadina e a gluteina do trigo e do centeio pertencem ao 
grupo das prolaminas. Sua presen^a na farinha e condi^ao para a 
capacidade de cozimento. 

A maioria das proteinas de reserva das outras especies vege¬ 
tais pertence as globulinas. Diferentemente das albuminas, elas 
sao insoluveis em agua destilada, mas soluveis em solu^oes sali- 
nas diluidas, das quais (com a ajuda de solu^oes salinas com con¬ 
centrates mais altas, como solu^ao semissaturada de sulfato de 
amonio) podem ser retiradas. As leguminas e vicilinas, principais 
proteinas de reserva das leguminosas, pertencem as globulinas. 
As leguminas sao complexos hexamericos, os monomeros apre¬ 
sentam heteromeros de uma cadeia a e de uma cadeia (3, ligadas 
covalentemente por pontes dissulfeto. As vicilinas apresentam 
trimeros, os monomeros consistem apenas em uma cadeia pep- 
tidica com semelhan<;a a legumina na sequencia de aminoacidos. 
As vicilinas glicolisadas diferem desses tipos. A biossintese das 
globulinas processa-se no RE; desse local, as proteinas de reserva, 
por meio do complexo de Golgi (onde eventualmente ocorrem 
glicosila^oes), sao transportadas para os vacuolos de armazena- 
mento de proteinas, que finalmente se fragmentam em corpos 
proteicos envolvidos por membrana. As proteinas de reserva das 
sementes de leguminosas representam ate 40% da massa seca. 

Para a alimenta^ao humana, a composi^ao em aminoaci¬ 
dos das proteinas de reserva geralmente nao e otima. As- 
sim, as proteinas de reserva das leguminosas contem pou- 
quissima metionina; as prolaminas dos cereais carecem de 
lisina e contem pouco triptofano e treonina. A pratica de 
uma dieta exclusivamente vegetal com alta participa^ao de 
“graos” pode levar, especialmente em crian^as, a sintomas 
severos de carencia, pois o corpo humano nao forma esses 
aminoacidos. Metodos biotecnologicos procuram ajustar 
a composi^ao de aminoacidos de sementes e frutos arma- 
zenadores de proteinas as necessidades humanas. 

A mobiliza^ao das proteinas de reserva (por exemplo, 
na germina^ao de sementes) realiza-se por hidrolise com 
participa^ao de diferentes proteinases. As endopeptidases 
hidrolisam liga^des peptidicas no interior das moleculas 
de proteinas; as exopeptidase atacam uma das extremida- 
des, as carboxipeptidases na por^ao carboxi-terminal, as 
aminopeptidases na por^ao amino-terminal. Pelo menos 
nos cereais, a tiorredoxina reduzida parece participar da 
clivagem das pontes dissulfeto. 

Os produtos da hidrolise proteica, os aminoacidos, sao 
empregados novamente para a sintese de proteinas (por 
exemplo, para atender a demanda enzimatica durante a 
germina^ao de sementes). Alem disso, os aminoacidos nao 
utilizados na sintese proteica (por exemplo, aqueles que, por 
motivos estruturais, tern uma presen^a nas proteinas de re¬ 
serva muito acima da necessidade media da sintese protei¬ 
ca) continuam a ser degradados, ao mesmo tempo que, por 
transaminases, sao convertidos nos correspondentes acidos 
2-oxo; o nitrogenio do amino e transportado para outros aci¬ 
dos 2-oxo (por exemplo, para o acido 2-oxoglutarico) com 
forma^ao de glutamato (ver 5.6.1). Os acidos 2-oxo, geral¬ 
mente em poucos passos controlados enzimaticamente, sao 
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Figura 5-132 Locais de entrada dos esqueletos de carbono de 
aminoacidos na formagao de piruvato e no ciclo do acido citrico, 
conforme constatados principalmente mediante experimentos em 
bacterias. (Segundo H. Ziegler.) 


transformados em membros intermediaries da degradagao 
glicolitica ou do ciclo do acido citrico. Com certeza, o ca- 
tabolismo dos aminoacidos individuais e muito melhor co- 
nhecido em bacterias do que em plantas (Figura 5-132). 

Algumas proteinas de reserva, especialmente em se¬ 
mentes, prestam-se adicionalmente a protegao contra a 
herbivoria. Nessa categoria, encontram-se as lectinas. En- 
tre as lectinas, encontram-se genericamente proteinas ou 
glicoproteinas que se ligam a agucares, em geral presentes 
em sementes em grandes quantidades, principalmente em 
leguminosas. As lectinas ligam-se especificamente a deter- 
minados residuos de agucar, bem como a glicoproteinas 
e polissacarideos. A elas, cuja denominagao antiga era fi- 
to-hemoglobina, e atribuida tambem a aglutinagao carac- 
teristica de eritrocitos (utilizada para comprovagao). As 
lectinas ligam-se a glicoproteinas na superficie do intesti- 
no e provocam disturbios funcionais no trato digestorio. A 
concanavalina A de Canavalia ensiformis (Fabaceae), bem 
conhecida estruturalmente, e a trifoliina de Trifolium re¬ 
pens (Fabaceae) sao exemplos de lectinas, as quais, como 
a outras lectinas de superficie de raizes de Fabaceae, atri- 
bui-se um papel na ligagao especifica dos rizobios durante 
o estabelecimento da simbiose nos nodulos (ver 8.2.1). 

Outras proteinas de reserva com agao protetora sao as 
inibidoras de proteinases, encontradas em orgaos de ar- 
mazenamento de muitas plantas, inclusive em fontes de ali- 
mento importantes (por exemplo, sementes de leguminosas, 
batata). Essas proteinas inibem sobretudo proteinases de 
origem animal ou bacteriana e podem exercer um papel na 


defesa da planta contra herbivoros e microrganismos patoge- 
nos. Por isso, batata e sementes de leguminosas sao apropria- 
das para consumo humano so apos o cozimento (desnatura- 
gao das proteinas pelo calor). Na categoria das proteinas de 
reserva, alem das inibidoras de proteinases constitutivas, por 
necessidade (por exemplo, por ataque de herbivoros), muitas 
plantas formam tambem inibidoras de proteinases induzidas 
(ver 8.4.1). Entre as proteinas de reserva toxicas, esta a ricina 
de Ricinus communis e as inibidoras de amilases de especies 
de Phaseolus. A ricina inativa a subunidade 60S dos ribosso- 
mos eucarioticos. 


5.17 Secregdes das plantas 


Os protoplastos de celulas individuais ou de celulas as- 
sociadas em uma planta multicelular excretam substan- 
cias que, como restos metabolicos ou como substancias 
especiais (por exemplo, substancias organicas), nao sao 
ou nao serao mais utilizadas no metabolismo celular e 
eventualmente poderiam ate causar perturbagoes (por 
exemplo, concentragoes elevadas de NaCl; Ca(OH) 2 em 
plantas aquaticas submersas). Essa eliminagao de restos 
ou de substancias especiais e denominada excregao e a 
materia excretada e a excreta. Afora isso, com frequencia 
ha substancias excretadas que executam determinadas 
fungoes no exterior da celula, como, por exemplo, ga- 
monas (ver 7.2.1.1), substancias para atragao e forrageio 
de animais polinizadores (ver 10.2), e antibioticos contra 
microrganismos ou enzimas contra plantas carnivoras 
(ver 8.1.2). Esses compostos sao conhecidos tambem 
como secregoes. 

Muitas vezes e dificil ou mesmo fora de proposito decidir se uma 
substancia eliminada e uma excreta ou uma secregao no sentido 
descrito. Assim, a solugao agucarada liberada pelos nectarios ex- 
traflorais (Figura 10-280) seria identificada como excregao; nos 
nectarios florais, onde ela atua na atragao de polinizadores, ela 
seria uma secregao. 

De acordo com o local e o tipo de secregao, distinguem-se 
cinco mecanismos diferentes (Figura 5-133): 

• Intracelular com permanencia no protoplasto.Os 

produtos ficam diretamente no citoplasma ou em or- 

ganelas citoplasmaticas. 

Como exemplo, sao as particulas de latex nos laticiferos articu- 
lados de Hevea (Figura 5-134), Papaver e Taraxacum , que se lo- 
calizam diretamente no plasma basico. Ja em Euphorbia , elas se 
encontram nos vacuolos. 

• Intracelular sem permanencia no protoplasto. As 

substancias saem do protoplasto, mas nao da celula. 

Assim, por exemplo, os oleos etereos em especies de muitas 
familias (por exemplo, Araceae, Zingiberaceae, Piperaceae, 
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Figura 5-133 Algumas possibilidades de secregao de materia de 
uma celula. A = Secregao sem permanencia no protoplasto (in- 
tracelular); C = secregao no citoplasma; secregao granulocrina 
atraves da plasmalema (GJ e atraves da plasmalema + parede ce- 
lular (G 2 ); secregao ecrina atraves da plasmalema (EJ e atraves da 
plasmalema + parede celular (E 2 ); H = secregao holocrina em con- 
sequencia de lise celular. (Segundo E. Schnepf.) 


Lauraceae, Valerianaceae) ficam em uma bolsa extraplasmatica 
(bolsa de oleo) situada junto a parede celular. Podem fazer parte 
desse mecanismo as substancias transportadas para o vacuolo, 
pois pelo tonoplasto elas ficam protegidas dos locais de meta- 
bolismo ativo. 

• Secregao granulocrina. Apos a formagao no cito¬ 
plasma ou em organelas (por exemplo, plastideos), a 
secregao ou a excreta (ou seus precursores), atraves- 
sando uma membrana plasmatica interna, entra em 
compartimentos formados pelo reticulo endoplasma- 
tico, pelo complexo de Golgi ou pelo vacuolo. Ela mi- 
gra entao (com frequencia apos transformar-se nesses 
“saquinhos”) com os envoltorios membranosos para a 
superficie celular, onde e liberada para o exterior pelo 
orificio da vesicula (extrusao, exocitose). 

Com muita frequencia, a secregao ocorre por meio do com¬ 
plexo de Golgi (ver 2.2.6.3). Cada grupo importante de 
macromoleculas pode ser separado. Um exemplo para a se¬ 
cregao granulocrina por vacuolos e a extrusao liquida por 
vacuolos pulsateis ou contrateis, que se presta a osmorregu- 
lagao de plantas inferiores e animais na agua doce. 

• Secregao ecrina. A substancia nao e transportada por 
uma vesicula membranosa, mas sim vai para o exterior 
diretamente atraves da plasmalema. Secregoes ecrinas 
sao, por exemplo, parte das substancias de parede ce¬ 
lular (ver 5.16.1.1, outra parte apresenta separagao 
granulocrina), geralmente tambem do nectar (mas nos 
nectarios das sepalas de Abutilon o nectar tern secre¬ 
gao granulocrina pela vesicula do RE ou pelo ‘reticu¬ 
lo de secregao”), agua (mas em alguns fitoflagelados a 
agua tern liberagao granulocrina por meio do comple¬ 
xo de Golgi) e sais. A maioria das secregoes e excretas 
lipofilicas e secretada tambem desse modo. 



Figura 5-134 Partfculas de latex no citoplasma de um laticffero de 
Hevea brasiliensis. Alem dos componentes celulares normais, como 
nucleo, mitocondrias e parede, o laticffero contem ainda organelas 
caracterfsticas de fungao desconhecida: organelas com fibrilas de 
albumina e partfculas de Frey-Wyssling (nome do seu descobridor) 
com inclusoes de natureza desconhecida (20.000x). (Gentilmente 
cedida por H. Ziegler.) 


Presume-se que a maioria dos nectarios, hidatodios com epite- 
ma e glandulas de sal tenha um mecanismo de secregao analo- 
go, pois estao relacionados entre si por meio de transigoes. Esse 
mecanismo de secregao ainda nao esta totalmente esclarecido. 
Nao havendo qualquer secregao granulocrina, passaria a ser 
considerado um transportador dos agucares ou dos sais para o 
exterior, pela plasmalema; a agua seria entao transportada os- 
moticamente. Na verdade, esse mecanismo de secregao tornaria 
compreensivel a estrita dependencia metabolica do fenomeno de 
secregao, mas, ao mesmo tempo, seria dificil explicar a compo- 
sigao das secregoes, muitas vezes variada; assim, o nectar, por 
exemplo, geralmente contem, alem de diferentes agucares, ami- 
noacidos, enzimas, vitaminas, fitormonios, substancias inorgani- 
cas etc. Isso e facilmente compreensivel quando se admite como 
mecanismo de secregao uma permeabilidade local da plasmale¬ 
ma das glandulas de sal para os sitios de secregao, pela qual a 
pressao de turgor (mantida por uma entrada ativa de materia das 
celulas vizinhas) da celula comprime uma solugao aquosa por 
filtragao. A alteragao verificada no estoque de materia, por exem¬ 
plo, do nectar em relagao ao tecido da glandula poderia reali- 
zar-se (comprovada experimentalmente) por meio da reabsorgao 
de determinadas substancias. 

Para cada um dos mecanismos mencionados da secregao 
ecrina existe uma grande superficie da celula secretora a 
ser utilizada. Por isso, muitas vezes elas tern o carater das 
chamadas celulas de transigao (celulas de transferencia), 
que sao identificadas por caracteristicos engrossamentos 
(vilosidades) de parede (ver 3.2.5, Figura 3-27). 

Essas celulas de transigao encontram-se em determinadas estru- 
turas secretoras (nectarios, hidatodios, glandulas de sal, glandu¬ 
las digestorias), tambem em outras que absorvem substancias do 



















5 


374 Bresinsky & Cols. 


entorno (por exemplo, celulas epidermicas de plantas submersas, 
como em Elodea e Vallisneria ou hidropotios, como em Nym- 
phaea ), em outras que absorvem substancias de celulas vizinhas 
(por exemplo, celulas do embriao, haustorios de angiospermas 
parasitas, como em Orobanche e Cuscuta) e finalmente naque- 
las que liberam substancias para celulas vizinhas (por exemplo, 
celulas do endosperma, celulas do cotiledone, celulas do tapete, 
celulas companheiras e parenquima do floema em finas nervuras 
foliares, celulas em nodulos de raizes). 

O produto dessas glandulas secretoras, para o exterior (exo- 
tropo; por exemplo, glandulas de sal, nectarios) ou para o inte¬ 
rior do corpo (endotropo; por exemplo, celulas companheiras, 
celulas de transference em nodulos de raizes, celulas epiteliais 
em dutos resiniferos; ver 3.2.5.2, Figura 3-29) e muitas vezes 
bastante consideravel. Assim por exemplo, as glandulas de sal, 
encontradas principalmente em plantas de ambientes ricos em 
sal (por exemplo, especies das familias Frankeniaceae e Plum- 
baginaceae), nao raro desempenham um papel significativo no 
equilibrio salino. Na planta de mangue Aegialitis annulata , por 
exemplo, na superficie adaxial da epiderme foliar encontram- 
-se > 900 glandulas de sal por cm 2 , que secretam solu^ao salina 
com 450 p-mol ml” 1 de Cl”, 355 p-mol ml” 1 de Na + e 27 jimol ml” 1 
de K + . Uma vez que a razao das concentrates Na + :K + no tecido 
vegetal e de apenas 3:1, processa-se aqui a secre^ao (ou a reab- 
sor^ao por uma filtra^ao por pressao) seletiva e ativa. Ela pode 
tambem ser inibida por toxicos metabolicos. 

• Secre^ao holocrina. Neste tipo de secreqao, a subs- 
tancia e liberada por desintegraqao das celulas (lisi- 
gena). Esse processo pode ser novamente endotropo 
(por exemplo, nas cavidades secretoras da casca do 
fruto de Citrus ; Figura 3-30) ou exotropo, como na 
secretaqao das substancias quimiotacticas em arque- 
goniadas por desintegraqao das celulas dos canais do 
colo e do ventre (ver 10.2) ou na formaqao da gota 
da polinizaqao das gimnospermas (ver 10-2, Figura 
10-229D) por desintegraqao do apice do nucelo. 

Alem dos mecanismos de secre^ao mencionados, substancias po- 
dem sair da planta, por exemplo, por desprendimento e desinte- 
gra^ao de celulas, e chegar ao entorno; nas raizes, celulas da coifa, 
por exemplo, desprendem-se e novas sao formadas (Figura 3-6). As 
materias liberadas, como a^ucares, substancias nitrogenadas, hor- 
monios, vitaminas, metabolitos secundarios (por exemplo, subs¬ 


tancias alelopaticas), tern influencia consideravel sobre a superficie 
direta da raiz e sobre a rizosfera (ou seja, o espa^o vital de micror- 
ganismos no entorno das raizes). Grandes quantidades de materia 
sao liberadas pela queda foliar. Por meio da lavagem (pela chuva, 
por exemplo), tambem podem ser liberadas das folhas quantidades 
consideraveis de ions (principalmente K + , menos Ca 2+ ). 
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Por desenvolvimento entende-se o conjunto de todos os 
processos de mudan^a de forma e fun^ao no ciclo de vida 
de um organismo unicelular ou multicelular. Os processos 
de desenvolvimento podem transcorrer no nivel de mo- 
leculas, compartimentos, celulas, tecidos e orgaos e estao 
vinculados a existencia do metabolismo tratado no Capi- 
tulo 5. A fisiologia do desenvolvimento ocupa-se da anali- 
se causal dos fenomenos de desenvolvimento. O objetivo e 
compreender os processos moleculares, pelos quais, com a 
coopera^ao de acidos nucleicos, proteinas e compostos de 
massa molecular baixa, a informa^ao genetica (o genotipo) 
e realizada (fenotipo). Nos descendentes, isso leva tanto 
a uma fiel reprodu^ao dos atributos caracteristicos da 
especie da gera^ao paterna quanto a uma variabilidade 
individual na manifesta^ao do fenotipo no ambito da nor¬ 
ma de rea^ao estabelecida pelo genotipo. Nos vegetais, essa 
plasticidade do desenvolvimento presta-se principalmente 
a adapta^ao do organismo a realidades ambientais distintas. 
Na se^ao 10.2 sao apresentados os ciclos de desenvolvimen¬ 
to das plantas de posi^oes sistematicas diferentes. 

6.1 Princfpios fundamentals da 
fisiologia do desenvolvimento 


O desenvolvimento de um ser vivo abrange processos de 
crescimento e de diferencia^ao. Por crescimento entende- 
-se um incremento irreversivel de volume; a diferencia^ao 
e uma altera^ao qualitativa da forma ou da fun^ao de uma 
celula, de um tecido ou de um orgao. 

Geralmente, considera-se um fenomeno de crescimento, por 
exemplo, o desenvolvimento de um tuberculo de batata, desde 
o intumescimento da extremidade do estolao ate alcan^ar o ta- 
manho definitivo; o aumento do comprimento de um coleopti- 
lo, que se realiza exclusivamente por alongamento celular, ou a 
multiplica^ao de tecidos em uma cultura de celulas. Uma dife- 
rencia^ao e sobretudo, por exemplo, a transforma^ao de celula 
epidermica em celula-guarda (Figura 3-13) ou a transforma^ao 
de celulas do procambio em diferentes elementos de feixe vascu¬ 
lar (ver 3.2.4, Figura 3-22F-L). 

A regenera^ao de plantas a partir de culturas de celulas 
(Figura 6-1) possibilita separar experimentalmente os 
processos de crescimento e diferencia^ao. Contudo, cres¬ 
cimento e diferencia^ao geralmente transcorrem lado a 
lado. A separa^ao dos dois e feita sobretudo por motivos 
didaticos. Por outro lado, existe a possibilidade de rege- 
nerar uma planta inteira a partir de uma celula diferen- 
ciada - por exemplo, a partir de uma celula do mesofilo 
ou de uma celula da medula do caule. Isso e conhecido 
como totipotencia das celulas vegetais vivas, ou seja, a 
disponibilidade da informa^ao genetica integral mesmo 
apos a conclusao da diferencia^ao celular, desde que as or- 
ganelas portadoras da informa^ao hereditaria (ver 6.2.1) 
sejam mantidas. Durante a diferencia^ao, os elementos de 


tubo crivado, por exemplo, perdem o nucleo, razao pela 
qual nao ha possibilidade de regenera^ao a partir dessas 
celulas. 

Durante a ontogenese de um organismo multicelular, 
manifestam-se diferentes eventos de diferencia^ao, con- 
forme mostra a Figura 6-2 como exemplo do desenvol¬ 
vimento de uma angiosperma. Durante a embriogenese, 
alem do eixo embrionario (hipocotilo e radicula) e de 1-2 
cotiledones, sao estabelecidos os dois meristemas prima- 
rios (meristemas do caule e da raiz), a partir dos quais 
originam-se todos os outros orgaos da planta. Esse evento 
de desenvolvimento pode ser considerado um processo 
hierarquico, em cujo andamento e fixada primeiramente 
a identidade meristematica. Apos, dentro dos meristemas 
estabelecem-se a identidade, o numero e as posi^oes dos 
orgaos. Finalmente, nas zonas de forma^ao dos orgaos 
(por exemplo, primordios foliares), estabelecem-se o nu¬ 
mero, a disposi^ao e a diferencia^ao das celulas que levam 
a forma^ao dos tecidos e determinam a forma e o tama- 
nho dos orgaos. 

A primeira divisao zigotica ja e desigual e origina duas 
celulas: por um lado, a celula basal, da qual sao provenien- 
tes o suspensor, o centro quiescente e o estatenquima da 
coifa; por outro lado, a celula apical, da qual se forma o 
restante do embriao. Ja nas plantas inferiores verifica-se 
polaridade do zigoto; a polaridade celular, no entanto, 
encontra-se tambem em outros tipos de celulas (ver 6.3.3). 
Os gradientes de materia sao considerados como a causa 
da polaridade celular. Ao mesmo tempo, eles sao relevan- 
tes para a produ^ao de informa^ao sobre a posi^ao em 
uma unidade multicelular (ver 6.4). O estabelecimento do 
destino da diferencia^ao (a determina^ao) de uma celula 
vegetal apenas em parte segue um andamento autonomo 
(= governado exclusivamente pela genetica). Por conse- 
guinte, as iniciais meristematicas, por exemplo, determi- 
nariam a rota de diferencia^ao a seguir das celulas-filhas 
delas derivadas (modelo de descendencia da diferencia^ao 
celular; cell-lineage model); em vez disso, a posi^ao de uma 
celula em um conjunto assume uma influencia conside- 
ravel sobre o seu destino. A diferencia^ao de uma celula, 
portanto, e controlada eficazmente pelo seu entorno. Des- 
sa maneira, um organismo multicelular nao se desenvolve 
em um aglomerado de processos individuals de celulas au¬ 
tonomas (devido a pequena possibilidade de corrigir pro¬ 
cessos defeituosos, isso facilmente levaria a instabilidade 
do programa global de desenvolvimento), mas sim como 
um conjunto de celulas interativas (na maioria das vezes, 
com conexoes simplasticas), cujas atividades exibem coor- 
dena^ao e controle mutuos. 

Os gradientes de materia tern influencia no destino 
da diferencia^ao de celulas individuals ou de celulas em 
uma unidade e tambem sao responsaveis pela forma^ao 
do modelo. Sob esse conceito estao os processos que de¬ 
terminam o numero, a posi^ao e a diferen^a de eventos de 
diferencia^ao. Assim, por exemplo, a densidade de esto- 
matos, a forma^ao de tricomas, a forma^ao de tricomas 





Tratado de Botanica de Strasburger 377 


6 



Figura 6-1 Desenvolvimento de plantas com capacidade de propagagao a partir de celulas individuals isoladas, tendo como exemplo Dau- 
cus carota. Celulas individuals tanto de explantes de floema como de embrioes imaturos, passando por urn estagio semelhante a embriao 
(embrioides, tambem denominados embrioes somaticos), transformam-se em plantas jovens, que crescem ate plantas adultas portadoras de 
flores e frutos. 0 crescimento como suspensao celular e a regeneragao de plantas intactas, a partir de celulas individuals de uma cultura, sao 
regulados por uma composigao hormonal da solugao nutritiva (ver 6.6.2.3). De maneira semelhante, e possfvel multiplicar vegetativamente 
muitas especies. (Segundo F.C. Stewart, de D. HeB, modificado.) 



Figura 6-2 Nfveis de diferenciagao durante o desenvolvimento de uma planta superior. (Segundo P.F. Wareing e I.D.J. Phillips.) 
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das raizes e das raizes laterals, bem como o numero e a 
posi^ao das folhas no eixo caulinar estao sujeitos a con- 
trole pelos processos de forma^ao do modelo. A natureza 
quimica das substancias participantes da forma^ao dos 
gradientes de materia relevantes no desenvolvimento e co- 
nhecida em apenas raras situates (ver 6.4.2). Esse nao e 
o caso dos fitormonios (ver 6.4.2), especialmente o acido 
indol-3-acetico, uma auxina (ver 6.6.1). 

Diferentemente dos animais, as plantas altamente de- 
senvolvidas apresentam estrutura “modular”. Os modulos 
sao tambem denominados fitomeros. Eles sao formados 
pelos meristemas apicais - portanto, os meristemas do 
caule e os meristemas da raiz. A unidade de organiza^ao 
do caule consiste em no, entreno, gema axilar e folha; a 
unidade de organiza^ao da raiz consiste em um segmento 
do eixo da raiz e de um primordio de raiz lateral. As rai¬ 
zes laterals e as gemas axilares em desenvolvimento, por 
sua vez, formam fitomeros novamente e assim por diante. 
Embora a forma^ao de estacas mostre que o conceito de 
individuo (do latim indivisivel) para plantas nao se apli- 
ca no sentido restrito, os fitomeros, no entanto, nao sao 
unidades de desenvolvimento totalmente independentes, 
mas sim submetem-se a um controle na conexao do orga- 
nismo vegetal como um todo. Esse processo de controle 
sistemico do desenvolvimento e denominado correla^ao 
(ver 6.5). Assim, a gema localizada no apice do caule inibe 
o crescimento das gemas axilares (dominancia apical, ver 
6.5 e 6.6.1.4). O controle sistemico e tambem constatado 
na indu^ao na forma^ao de flores, no desenvolvimento de 
frutos e na forma^ao de orgaos perenes. 

6.1.1 Crescimento 


Em uma celula individual o crescimento ja e um feno- 
meno complicado; em organismos vivos multicelulares, o 
crescimento deve, alem disso, ajustar espacialmente e tem- 
poralmente cada celula individual as vizinhas e a to das as 
demais celulas do organismo, o que torna o processo ainda 
mais complicado. 

O crescimento celular abrange, por um lado, multi- 
plica^ao quantitativa dos componentes celulares (cresci¬ 
mento plasmatico), que pode realizar-se sem aumento 
celular consideravel (por exemplo, no crescimento de 
celulas meristematicas entre as divisoes celulares, Figura 
3-5). Por outro lado, ele compreende o crescimento em 
alongamento (considerado um processo de diferencia^ao 
e frequentemente acompanhado de consideravel aumento 
do volume celular), no qual uma celula se estende mais 
ou menos igualmente em todas as dire^oes (crescimento 
isodiametrico; por exemplo, em muitas celulas parenqui- 
maticas, Figura 3-7A) ou se expande em determinadas di¬ 
rects preferenciais (crescimento prosenquimatico). Em 


celulas condutoras do floema ou em fibras de coleoptilos 
isso pode levar a forma^ao de celulas bastante alongadas 
(Figura 3-20). No alongamento celular, o aumento de vo¬ 
lume e realizado principalmente por absor^ao de agua. 
Por isso, o crescimento em alongamento e sempre vin- 
culado a um aumento dos vacuolos e a forma^ao de um 
vacuolo central; a quantidade total de proteinas nao deve 
aumentar durante o alongamento celular. Com frequen- 
cia, o material de parede celular tern um aumento apenas 
moderado durante o alongamento celular: no pedunculo 
da capsula de Lophocolea (hepatica foliosa), por exemplo, 
foi verificado um aumento de 1,8 para um alongamento 
celular de 48 vezes, em 3-4 dias. 

O crescimento em alongamento pode abranger toda a superfi- 
cie celular de modo mais ou menos uniforme ou ficar restrito a 
determinados segmentos da parede celular. As celulas apicais de 
algumas algas, de hifas, de tricomas de raizes, do tubo polinico 
e de algumas celulas prosenquimaticas longas reunidas em teci- 
do, por exemplo, podem exibir crescimento apical pronunciado. 
Crescimento fortemente desigual em varios locais da superficie 
celular e a base para a forma^ao de formas celulares complicadas 
(por exemplo, em celulas do parenquima esponjoso, celulas pa- 
renquimaticas braciformes, alguns idioblastos e tricomas na alga 
unicelular Micrasterias , Figura 3-7B, C). 

O crescimento de organismos multicelulares com¬ 
preende geralmente, alem do crescimento celular, tam¬ 
bem a multiplica^ao celular (crescimento por divisao). 
Em alguns orgaos (raizes, por exemplo), a zona dos 
crescimentos plasmatico e por divisao (= zona meris- 
tematica, embrionaria) e nitidamente distinguivel da- 
quela do crescimento em alongamento, enquanto nos 
apices caulinares ambas se confundem. A conclusao do 
alongamento celular com frequencia e seguida de outros 
processos de diferencia^ao. 

Muitas vezes, o crescimento de partes vegetais se deve 
exclusivamente ao alongamento celular, sem que as divi¬ 
soes celulares participem. Isso vale, por exemplo, para: 

• o crescimento de coleoptilos de gramineas; 

• a emergencia de gemas e a antese de flores de muitas 
arvores em poucos dias na primavera; 

• a primeira fase do crescimento de radiculas; 

• o alongamento rapido de alguns caules (por exemplo, 
bambus); 

• o alongamento de filetes (por exemplo, em gramine¬ 
as); 

• o alongamento do pedunculo da capsula (seta) em es- 
porogoneos de musgos; 

• os pedunculos de corpos frutiferos de basidiomicetos. 

A velocidade do alongamento dos orgaos e em parte conside¬ 
ravel (Tabela 6-1). Nas raizes subterraneas, a zona do cresci¬ 
mento em alongamento situa-se diretamente atras do apice e 
tern apenas poucos milimetros de comprimento (Figura 6-3). 
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Tabela 6-1 Duragao e velocidade do crescimento em alongamento de alguns orgaos vegetais 


Orgao 

Duragao do alongamento 

Velocidade do alongamento 

Radicula do feijao-de-porco 

3 dias 

0,012 mm min _1 =1,7 cm d" 1 

Coleoptilo da aveia 

2 dias 

0,025 mm min" 1= 3,6 cm d" 1 

Caule aereo do bambu 

Varios dias 

0,4 mm min -1 = 58 cm d" 1 

Filete do centeio 

10 minutos 

2,5 mm min” 1 

Corpo frutifero do cogumelo-de-veu (Dictyophora) 

15 minutos 

5mm min” 1 


(Segundo A. Frey-Wyssling.) 


No milho, o meristema apical forma por dia cerca de 10.000 
celulas da coifa; assim, diariamente a coifa e completamente 
renovada, bem como aproximadamente 170.000 celulas para 
o crescimento longitudinal da raiz. Na regiao de formagao dos 
tricomas da raiz, as celulas geralmente ja alcangaram seu tama- 
nho maximo e comegam a diferenciagao definitiva. Nas raizes 
aereas, a zona de crescimento em alongamento e mais extensa 
e no caule e ainda consideravelmente mais longa, como em 
Asparagus officinalis , onde alcanga mais de 50 cm. Nos caules 
com nos e entrenos, a base do entreno mantem a capacidade 
de crescimento por mais tempo. Em gramineas, esse cresci¬ 
mento intercalar e mantido por longo tempo; os segmentos 
de entreno acima dos nos exibem crescimento plasmatico e 
por divisao, alem do crescimento em alongamento. Essas zo- 
nas intercalares basais de crescimento sao observadas tambem 
em folhas (especialmente nitidas em coniferas e monocotile- 
doneas, bem como em dicotiledoneas). Desse modo, o pecio- 
lo, por exemplo, e sempre intercalado entre a “folha superior” 
( oberblatt ) e a “folha inferior” (unterblatt ). 

Se acompanharmos a velocidade de crescimento local 
ao longo de uma zona de crescimento, como na zona 


de alongamento da raiz (Figura 6-3A), verificamos 
elevagao gradual da velocidade de crescimento ate um 
maximo, seguida de redugao ate a cessagao (“periodo 
grande do crescimento”). Naturalmente, o aumento e a 
redugao da velocidade de crescimento sao constatados 
tambem em todas celulas individuals que “percorre” a 
zona de alongamento. O fornecimento de celulas a partir 
do meristema e seu ingresso no crescimento em alon¬ 
gamento estao vinculados tao harmonicamente com a 
redugao da intensidade do crescimento nas partes mais 
velhas do orgao que a raiz, no todo, mantem um cresci¬ 
mento constante. Em caules observam-se muitas vezes, 
com periodicidade diaria, o aumento e a diminuigao da 
velocidade do crescimento - no escuro ela e um pouco 
maior do que durante o dia. Esse processo e governa- 
do pela luz (ver 6.7.2). Um crescimento periodico pode 
tambem ocorrer (por exemplo, em Poaceae), quando um 
entreno jovem so inicia seu crescimento em alongamen¬ 
to apos a conclusao do crescimento do entreno proximo 
mais antigo. Na cevada, foi medida elevagao periodica 




Distancia do apice (mm) 



Figura 6-3 Crescimento da raiz. A Distribuigao 
das velocidades de crescimento ao longo da 
raiz primaria da plantula de milho. Foi examina- 
do o aumento longitudinal por hora (0,1 = 10%) 
a partir de medigoes temporarias em locais di- 
ferentes da raiz. B Distribuigao do aumento no 
apice da raiz de Vicia faba. Os tragos indicam 
a posigao das marcas de tinta, cujos intervalos 
no comego do experimento eram de 1 mm (a 
esquerda); a direita e mostrada a situagao apos 
22 horas. Devido ao crescimento desigual das 
distintas zonas, as marcas de tinta estao sepa- 
radas umas das outras com intervalos diferen- 
tes. (A segundo W.K. Silk, B segundo J. Sachs.) 
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da concentra<;ao do fitormonio giberelina A p promotor 
do alongamento dos entrenos (ver 6.6.3), antes de cada 
aumento da velocidade do crescimento de um entreno 
(sobre os mecanismos do crescimento plasmatico, ver 
6.3.1; do crescimento por divisao, ver 6.3.2; do alonga¬ 
mento celular, ver 6.3.3 e 6.6.1.4). 

A diferencia^ao e o controle do desenvolvimento 
correlato serao abordados mais tarde (ver 6.3-6.5). Ini- 
cialmente, serao tratadas as bases geneticas do desen¬ 
volvimento. 

6.2 Bases geneticas do 
desenvolvimento 


A totipotencia das celulas vegetais prova que, inde- 
pendente do seu estado de diferenciac^ao (em angios- 
permas, sao distinguiveis cerca de 70 tipos de celulas), 
todas as celulas de um organismo dispoem da mesma 
informa^ao genetica e esta, em principio, permanece 
disponivel. Uma vez que durante o desenvolvimento 
nao aparecem novas caracteristicas hereditarias nem 
as caracteristicas hereditarias existentes sao alteradas, 
como base do evento da diferencia^ao durante o desen¬ 
volvimento deve ser considerada uma atividade genica 
diferencial, tanto espacial quanto temporalmente. Ela 
esta na origem tambem do desenvolvimento de celulas 
individuais. A atividade genica diferencial manifesta-se 
em diferentes composites das frames de RNAm ou do 
modelo proteico das distintas celulas diferenciadas. Ela 
pode ser examinada de maneira especialmente preci- 
sa por meio de analises das atividades de promotores 
(promotor, ver 6.2.2.1) de genes em plantas transgeni- 
cas (Quadro 6-3 e 6-4), talvez ate in vivo (portanto, na 
planta viva). 

Uma planta superior possui mais de 25.000 genes 
(mais informa^oes sobre o assunto, em 6.2.1; sobre a 
nomenclatura de genes e produtos genicos, ver Quadro 
6-2). Muitos desses genes (o numero exato nao e conhe- 
cido) tern expressao constitutiva (= permanente); os 
produtos genicos exercem fun^oes basicas, necessarias 
para todas as celulas (do ingles housekeeping genes ; a 
esse grupo pertencem os genes para proteinas do cito- 
esqueleto, como actina ou tubulina, mas tambem genes 
para muitas enzimas do metabolismo primario). A esse 
respeito, dependendo da situa^ao fisiologica ou no am- 
bito de um processo de desenvolvimento, sao ativados 
os respectivos genes caracteristicos, enquanto outros sao 
reprimidos (atividades suprimidas). Estima-se que mais 
da metade de todos os genes tern atividade regulavel e 
que cada tipo de celula e distinguida por centenas de ge¬ 
nes com expressao diferencial (especificos de celulas). O 
modelo de atividade do conjunto de genes modifica-se 


de maneira dinamica e complexa durante o processo de 
desenvolvimento. 

6.2.1 Sistemas geneticos da celula vegetal 


A quantidade total de DNA de uma celula (ela abrange 
todos os genes, inclusive todas as regioes intergenicas) e 
denominada genoma. Os procariotos possuem uma unica 
molecula de DNA, em geral circular, que ocorre como nu- 
cleotideo junto a membrana celular e representa o geno¬ 
ma total ou grande parte dele. Alem disso, encontram-se 
com frequencia moleculas de DNA circulares adicionais, 
os plasmideos. Os plasmideos codificam func^oes espe- 
ciais. Assim, os plasmideos portam genes que medeiam a 
resistencia a antibioticos ou a degrada^ao de substancias 
quimicas toxicas ou os que exercem um papel na repro- 
du<;ao sexuada. Como subgenoma, todos os eucariotos 
possuem o genoma nuclear (nucleoma) e o genoma mi- 
tocondrial (condroma, tambem denominado condrio- 
ma). As plantas dotadas de plastidios (algas e embriofitas) 
possuem adicionalmente, como terceiro subgenoma, um 
genoma plastidial (plastoma), inexistente, portanto, em 
fungos e animais. Por motivo de espa^o, a seguir serao 
tratados apenas os eucariotos (para procariotos, consultar 
livros de microbiologia). 

O conceito de genoma nao e adotado de maneira uniforme na 
literatura cientifica e, as vezes, e empregado como sinonimo de 
genoma nuclear. Nesse caso, plastoma e condroma, reunidos em 
plasmona, sao opostos a genoma. 

Genomas nuclear, plastidial e mitocondrial (ver 6.2.1.1- 
6.2.1.3) sao identificados pelas diferentes estruturas e 
conjuntos de genes caracteristicos. Em uma celula, os ge¬ 
nomas interagem de multiplas maneiras, ainda pouco co- 
nhecidas em detalhes. 

6.2.1.1 Genoma nuclear 

O DNA existente no nucleo consiste em varias moleculas 
lineares diferentes de DNA fita dupla, exatamente uma em 
cada cromossomo (ver 2.2.3.2) em estado nao replicado 
(duas moleculas identicas apos a replica^ao, uma para 
cada cromatide-filha, Figura 1-9). No conjunto cromosso- 
mico haploide (In), cada cromossomo esta presente uma 
vez; no conjunto diploide (2 n), duas vezes (3n, triploide, 
tres vezes, e assim por diante). As moleculas de DNA dos 
cromossomos homologos das celulas diploides (triploides, 
etc.) sao praticamente identicas (homozigose) somente 
em organismos com autofertiliza^ao (ou em organismos 
propagados por estaquia); em cruzamento, os individuos 
sao iguais quanto a estrutura basica e o conjunto de genes, 
mas exibem muitas divergences na sequencia de bases 
(heterozigose). 
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Figura 6-4 Tamanhos dos genomas de condromas, plastomas e 
nucleomas de diferentes organismos. As informagoes em pares de 
bases (pb) referem-se sempre ao genoma haploide nao replicado 
(1 C, 1 n). 0 valor C indica normalmente a quantidade de DNA em 
picograma (pg), mas pode ser expressa tambem em pb (1 pg de 
DNA = 0,96 • 10 9 pb). Os genomas assinalados com letras verme- 
Ihas encontram-se completamente sequenciados (Tabela 6-2). As 
abreviagoes significam: A Arabidopsis thaliana, E Escherichia coli, 
H Haemophilus influenzae, Hs Homo sapiens, Hv Hordeum vulgare, 
Hw Hansenula wingei, L Lycopersicon esculentum, M Mycoplasma, 
Mp Marchantia polymorpha, N. Nicotiana tabacum, 0 Oryza sativa, 
P Podospora anserina, S Synechocystis, Sc Saccharomyces cere- 
visiae, T Tuiipa, ZZea mays. Barras vermelhas: Genomas de orga- 
nelas e procariotos, barras azuis: nucleomas (1 pMb = 10 6 pb). 
(Segundo E. Weiler.) 


A quantidade de DNA total (Figura 6-4) nos ge¬ 
nomas nucleares de espermatofitas de especies distin- 
tas pode diferir em um fator acima de 200; ela vai de 
aproximadamente 125 pares de megabases (125 pMb, 
1 pMb = 1.000.000 pares de bases) em Arabidopsis ate 
mais de 30.000 pMb em algumas Liliaceae. As infor¬ 
magoes referem-se por definigao sempre ao conjunto 
cromossomico haploide em estado nao replicado (con- 
teudo de 1C-DNA). Os genomas nucleares das algas e 
dos fungos sao nitidamente menores; os tamanhos dos 
menores sobrepoem-se aos dos genomas maiores dos 
procariotos. Varios genomas de procariotos e alguns de 
eucariotos, entre os quais o genoma nuclear Arabidopsis 
thaliana (Brassicaceae, Quadro 6-1), que, entre as esper¬ 
matofitas, possui o menor genoma ate agora conhecido, 


Tabela 6-2 Tamanhos de alguns genomas completamente 
sequenciados 


Especies 

bp/ 1C 

Numero de 

genes 

Condromas: 

Prototheca wickerhamii 

55.328 

63 

Saccharomyces cerevisiae 

85.779 

35 

Podospora anserina 

94.192 

43 

Marchantia polymorpha 

186.608 

66 

Arabidopsis thaliana 

366.924 

58 

Plastomas: 

Nicotiana tabacum 

155.939 

127 

Arabidopsis thaliana 

154.478 

128 

Genomas de bacterias: 

Mycoplasma pneumoniae 

816.394 

677 

Haemophilus influenzae 

1.830.138 

1.709 

SynechocystisPCC 6803 

3.573.470 

3.169 

Escherichia coli K12 

4.639.221 

4.397 

Nucleomas: 

Saccharomyces cerevisiae 

ca. 13.469.000 

6.327 

Arabidopsis thaliana 

ca. 125.000.000 

25.498 


Todas as informagoes referem-se ao genoma haploide, nao replicado (1 C, 
comparar com Figura 6-4). 0 numero de pares de bases (pb) para genomas 
nucleares (nucleomas) de eucariotos nao pode ser indicado exatamente 
por causa das sequences repetitivas e das estruturas dos telomeros (ver 
6 .2.1.1). 0 numero informado dos genes dos condromas e plastomas refere- 
-se apenas aos genes identificados, codificantes de proteinas, bem como 
genes do RNAr e RNAt; com base meramente em criterios estruturais gerais, 
ele nao compreende quaisquer genes potenciais ou regioes de introns codi¬ 
ficantes de proteinas previstos. Para os genomas de bacterias e nucleomas, 
no entanto, foram adicionados todos os genes conhecidos e potenciais. 0 nu¬ 
mero dos genes nesses casos e, portanto, entendido como uma informagao 
aproximada, mas concreta para fins comparativos. (Plastomas e condromas, 
segundo U. Kuck.) 


ja foram completamente sequenciados (Tabela 6-2) e, 
por isso, sao muito bem conhecidos em sua estrutura e 
conjunto de genes. 

Muitas sao as causas dessas grandes diferengas nos ta¬ 
manhos dos genomas: 

• Apenas em parte, eles se encontram no numero ou 
no tamanho dos genes. Mesmo os genomas nucleares 
maiores podem apresentar apenas duas ou ate tres 
vezes mais genes do que os menores, condicionadas 
pelas maiores familias de genes, nao tanto por um 
numero maior das diferentes fungoes de codificagao. 
O tamanho genico medio em genomas grandes tam¬ 
bem nao ultrapassa substancialmente o dos genomas 
menores. 

• O tamanho do genoma podem aumentar por auto- 
poliploidia ou alopoliploidia (ver 9.3.3.4). Assim, o 
tabaco (Nicotiana tabacum ) e alotetraploide e o trigo 
(Triticum aestivum ), alo-hexaploide. 
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Quadro 6-1 


Arabidopsis thaliana 

Como planta-modelo de biologia molecular e de biologia do de- 
senvolvimento, ha mais ou menos 10 anos, Arabidopsis thaliana 
(L.) Heynh. (Brassicaceae, Capparales) passou a ter urn signifi- 
cado especial entre as angiospermas (Figura A, 6-66). 



Figura A Flor de Arabidopsis thaliana. (Original de A. Muller, 
gentilmente cedido.) 


Distribuipao 

0 mapa da Figura B permite reconhecer uma distribuigao princi¬ 
pal euro-asiatica/norte-africana, com ocorrencia disjunta na Pa¬ 
tagonia, noroeste e nordeste da America do Norte, Japao, bem 
como em regioes costeiras do sudeste da Africa e do sudeste 
da Australia, que indicam propagagao antropica por conta da 
colonizagao. 0 maior acervo mundial de colegoes de diferentes 
procedencias geograficas pertence ao Centro de Recursos Bio- 
logicos d e Arabidopsis (Arabidopsis Biological Resource Center), 
Universidade Estadual de Michigan, Ohio, EUA. Nesse centro 
encontram-se tambem colegoes de mutantes, bem como vo- 
lumosos bancos de genes e de dados (acessiveis no enderego 
http://arabidopsis.org, a pagina de entrada de TAIR, The Arabi¬ 
dopsis Information Resource, a partir da qual todos os bancos 
de dados sobre Arabidopsis podem ser selecionados). 

Ciclo de vida e cultura 

Arabidopsis thaliana e uma especie herbacea anual. Ela forma 
inicialmente uma roseta plana de folhas que, apos mais ou me¬ 
nos 6-8 semanas, cresce verticalmente e a partir dai comega 
a florescer. Com duragao correspondente ao fotoperiodo (nor- 
malmente, sao > 16 h de exposigao a luz), o perfodo de flores- 
cimento dessa especie de dias longos facultativa (ver 6.7.2.2, 
Tabela 6-6) pode ser ainda mais antecipado. A autopolinizagao 
e a regra; as numerosas sementes formadas germinam na pre- 
senga da luz. Elas mostram inicialmente dormencia moderada 
que pode ser quebrada por estratificagao (normalmente, 5 dias 



Figura B Distribuigao geografica de Arabidopsis thaliana. A area de distribuigao principal esta representada em verde. Os pontos 
vermelhos representam locais isolados onde a especie foi encontrada. (Segundo o mapa original de M.H. Floffmann e E.J. Jager, 
gentilmente cedido.) 
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a 4-6°C). 0 ciclo de vida total de Arabidopsis thaliana no ambien- 
te natural e de aproximadamente 10-12 semanas; experimen- 
talmente, pode ser reduzido em cerca de 6 semanas, redugao 
especialmente vantajosa para estudos geneticos. Em camara 
climatizada, a situagao otima de cultivo de A. thaliana e: tem- 
peratura noturna de 16-18°C, temperatura diurna de 22-24°C, 
umidade relativa do ar de 5-70% e intensidade de iluminagao 
(PAR, Quadro 5-2) de 100-200 pE m" 2 s" 1 ; como fontes de luz, 
sao suficientes tubos de neon neutro-brancos. 


Organiza9ao do genoma e mutagenese 

Arabidopsis thaliana exibe plastoma (154.478 pb) e condroma 
(366.924 pb) considerados tfpicos para angiospermas. Por ou- 
tro lado, possui genoma nuclear extraordinariamente pequeno, 
distribuido em cinco cromossomos (1 n, conjunto haploide) e 
reconhecido como o menor entre as plantas superiores estu- 
dadas ate o momento. As sequences de nucleotideos dos tres 
sistemas geneticos sao totalmente conhecidas; a sequencia de 
nucleotideos (publicada no final de 2000) foi a primeira de uma 
planta superior a ser completamente determinada. Em conjun¬ 
to cromossomico haploide, nao replicado, ela compreende 125 


pMb e contem cerca de 25.500 genes. Uma vez que, apenas 
com base em criterios gerais da organizagao dos genes (ver 
6.2.2.2, Figura 6-8), aproximadamente a metade de todos os 
genes pode ser prevista, mas ate o presente nao agregada fun- 
cionalmente, e possivel apenas uma informagao aproximada. 
Isso vale igualmente para o conteudo de bases do nucleoma, 
pois regioes com sequences altamente repetitivas (como, por 
exemplo, a regiao telomerica, ver 6.2.1.1) nao podem ser se- 
quenciadas com exatidao. A sequencia averiguada com preci- 
sao (115.409.949 pb) abrange todas as regioes codificantes de 
genes ate uma regiao nos cromossomos 2 e 4, que contem ge¬ 
nes altamente repetitivos codificantes de RNAr, bem como as 
regioes telomericas e centromericas de todos os cromossomos, 
igualmente altamente repetitivas (Figura C). 

O tamanho pequeno do nucleoma tern como consequencia 
uma grande “densidade de genes” sobre os cromossomos (Fi¬ 
gura C). Cerca de 80% do DNA nuclear de A. thaliana consistem 
em sequences singulares, que representam predominantemen- 
te sequences de genes; apenas 20% representam sequences 
moderada ate altamente repetitivas (ver 2.2.3.2; por exemplo, 
sequences telomericas e centromericas, bem como as regioes 
DNAr dos cromossomos 2 e 4). O tamanho medio do gene (in- 
cluindo os promotores, Figura 6-8) e de aproximadamente 4 



Figura C Genoma nuclear de Arabidopsis thaliana. Cariotipo dos cinco cromossomos do conjunto cromossomico haploide (acima). 
O “tamanho” dos cromossomos individuais esta informado em pMb da respectiva molecula de DNA (1 C, estado nao duplicado). As 
unidades geneticas (cM = centiMorgan) indicam a frequencia maxima de recombinagoes de loci genicos em porcentagem, obtida por 
adigao de frequences de recombinagoes entre loci genicos vizinhos ao longo do cromossomo. Fragmento do cromossomo 4 de A. 
thaliana (abaixo). O fragmento apresentado abrange 100 pkb e corresponde a regiao do cromossomo 4 desenhada em amarelo. Nas 
duas fitas da molecula de DNA sao codificados genes; os exons estao coloridos e os fntrons estao representados por tragos trans¬ 
versals pretos. Como na Figura 6-5, os genes de RNAt estao legendados com o codigo de uma letra do aminoacido transportado pelo 
respectivo RNAt, bem como com a sequencia de bases 5’—>3’ do seu anticodon. No fragmento de DNA escolhido encontra-se urn 
retrotransposon. Os transposons sao elementos geneticos moveis. O retrotransposon muda de lugar no genoma com participagao 
de urn estagio intermediario de RNA, que serve a uma transcriptase reversa como molde para a sintese da forma de DNA do retro¬ 
transposon, por fim integrado ao DNA cromossomico. Longas repetigoes de sequences nas extremidades do retrotransposon (LTR, 
long terminal repeat) participam da integragao. No retrotransposon (com tambem nos retrovirus semelhantes) ha inversao do fluxo da 
informagao genetica (RNA^DNA) (do latim, retro = para tras). (Segundo K. Lemcke e H.W. Mewes, gentilmente cedido.) 
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► 


Figura D Mutagenese quimica com etilmeta- 
nossulfonato (EMS). Pontos vermelhos: pontos 
de ataque de mutagenico alquilante as bases 
de DNA; no caso de EMS, ocorrem etilagoes. 
Organizagao do DNA: Figura 1-4. 



pkb. Se a sequencia do DNA do genoma nuclear fosse impressa 
neste livro com letras de tamanho normal, seriam necessarias 
2.000 paginas. 

A alta densidade de genes permite mutagenese efetiva. 
Com frequencia, sao empregadas insergoes de DNA-T para 
delegao de genes (Quadro 8-2). A integragao do DNA-T a urn 
gene muitas vezes interrompe seu modulo de leitura. Em geral, 
isso provoca a formagao de RNAm encurtados (aparecimento de 
codons de parada), nao traduzidos ou que produzem protefnas 
sem fungao. Alem disso, uma mutagenese com etilmetanos- 
sulfonato (EMS) (Figura D) seria usual e especialmente vanta- 
josa, quando, em homozigose, a perda completa de fungao do 
gene mutante (geralmente observada devido a uma insergao de 
T-DNA) produzisse urn fenotipo letal. Por mutagoes pontuais, 
como acontecem por mutagenese quimica mediante agente de 
alquilagao, a fungao genica nao e totalmente deletada, de modo 
que podem ser examinados genes cuja perda total teria conse¬ 
quences letais. 

A mutagenese quimica e realizada na maioria das vezes em 
sementeira, a mutagenese por insergao de DNA-T pela submer- 
sao (frequentemente junto com infiltragao a vacuo) de inflores¬ 
cences em uma cultura d e Agrobacterium tumefaciens, as quais 
contem plasmfdeos Ti apropriados (Quadro 6-3, 6-4 e 8-2). A 
transformagao de celulas vegetais (entre outras, na regiao 
meristematica) efetua-se pelo processo natural de penetragao 
de DNA-T no nucleoma vegetal por meio de bacterias (Quadro 
8-2); na verdade, com o emprego de plasmfdeos Ti, aos quais 
falta o gene one (Quadro 6-3), fica garantida a nao formagao de 


tumores. Uma vez que o meristema (com 12 celulas) do cau- 
le de Arabidopsis thaliana, contem so duas celulas formadoras 
de inflorescence, a mutagao em urn gene de uma dessas duas 
celulas mesmo no caso de recessividade da caracterfstica mu- 
tada - leva a uma segregagao de 7:1 (tipo selvagem fenotfpico: 
mutado homozigoto) na geragao segregada (M 2 ), ou seja, a uma 
porcentagem de mutantes bastante praticavel (Figura E). Isso 
possibilita a produgao de grandes colegoes de mutantes, que 
abrangem mais da metade de todos os genes. 

Outras informagoes sobre Arabidopsis thaliana 
neste livro 

Em varias locais encontram-se informagoes que se referem a 
pesquisas com Arabidopsis thaliana ou que mesmo mostram a 
planta: 

• Habito (Figura 6-66, em comparagao com mutante defi- 
ciente em brassinolfdeo; Figura 10-292A, B, habito, diagra¬ 
ms floral) 

• Comparagao de tamanhos de genomas (Figura 6-4) 

• Controle do ciclo celular (Figura 6-19) 

• Organizagao da raiz (Figuras 6-26 e 8-2C) 

• Delimitagao celular na raiz (Figura 6-26) 

• Embriogenese (Figuras 3-1 e 6-27) 

• Formagao de modelo (Figura 6-28) 

• Estabelecimento da identidade de orgaos no meristema flo¬ 
ral e diagrama floral (Figura 6-29) 


• Durante a evolugao, as duplicagoes no interior de um 
genoma tambem levaram ao aumento do quantidade 
de DNA (e do numero de genes), processo estudado 
com exatidao em A. thaliana (Quadro 6-1). Nessa 
especie, os segmentos duplicados, que muitas vezes 
representam grandes trechos cromossomicos de va- 
rios pares de megabases, constituem quase 60% do 
genoma nuclear. Isso explica o numero mais alto de 
genes dessa especie (25.498 genes, Tabela 6-2), em 
confronto com animais de complexidade compara- 


vel, que nao exibem tais duplicagoes no genoma (a 
mosca-das-frutas, Drosophila melanogaster , possui 
13.601 genes; o verme Caenorhabditis elegans tern 
19.099 genes). 

• O motivo principal dos tamanhos diferentes dos 
genomas nucleares reside, no entanto, na porgao 
do DNA (em parte altamente repetitivo e em gran¬ 
de parte nao codificante) que, em genomas muito 
grandes, pode representar mais de 90%. Portanto, 
nos genomas nucleares pequenos, os genes dis- 
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Meristema do caule com 12 celulas 




Gametas 

(geragao 


Autofertilizagao 


Zigotos 
(geragao M ) 


Plantas 
(geragao M 2 ) 


(jf) (§) @ 



Homozigoto, Heterozigoto, 
tipo selvagem mutado 


Homozigoto, 

mutado 


Todos descendentes 
homozigotos, tipo selvagem 


Figura E Segregagao de muta- 
goes no meristema do caule de 
Arabidopsis thaliana. As duas 
celulas do meristema (de 12 
celulas), identificadas por verde 
escuro, mais tarde formarao a 
inflorescencia. Cruzes verme- 
Ihas: alelos mutados. 


Rota de sinalizagao do etileno (Figura 6-64), mutantes por 
adigao de etileno (Figura 6-63) 

Mutante deficiente de brassinolideo cbb3 (Figura 6-66) 
Ritmo circadiano endogeno (Figura 6-80) 

Famflia dos fitocromos (Figura 6-85) e espectros de agao 
dos fitocromos (Figura 6-86A, B) 

Controle da atividade genica porfitocromo (Figura 6-87) 
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poem-se mais proximos do que nos grandes. Con- 
tudo, na molecula de DNA de um cromossomo eles 
nao estao uniformemente distribuidos, mas sim se 
acumulam em determinadas regioes, entre as quais 
situam-se regioes mais ou menos extensas de DNA 
nao codificante. 

As sequencias repetitivas ocorrem como blocos das mul- 
tiplas repetigoes em tandem dos curtos segmentos mono- 
mericos de sequencia ou em copias individuais a poucas, 


mas distribuidas em varios locais distintos do cromos¬ 
somo (sequencias repetitivas dispersas). Repetigoes de 
sequencias em tandem e nao codificantes sao encon- 
tradas na regiao do centromero e na zona do telomero 
(ver 2.2.3.2). Os telomeros formam as extremidades dos 
cromossomos. A extremidade 3’ da molecula de DNA 
dupla-fita e um pouco mais longa do que a extremidade 
5’ (extremidade coesiva 3’) e, por corte da dupla-helice 
do telomero, hibridiza com uma sequencia coesiva com- 
plementar da fita oposta. Com isso, na extremidade do 
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Quadro 6-2 

Converges para denominagao de genes, protemas e fenotipos 


Ja e consagrada uma ortografia economica para a designagao 
de genes e protemas. Nesse sentido, ao longo do tempo foram 
adotadas convengoes diferentes para organismos distintos. A 
nao ser que se trate de designagoes estabelecidas historica- 
mente, para todos os organismos eucarioticos e empregada 
neste livro uma terminologia uniforme, conforme a estabelecida 
para Arabidopsis thaliana (Quadro 6-1). 

Genes nao mutados (tambem denominados genes do tipo 
selvagem) sao designados com tres letras maiusculas em ita- 
lico, genes mutados com tres letras minusculas em italico. As 
protemas codificadas pelos genes sao designadas com tres le¬ 
tras maiusculas eretas (sem italico) (para protemas de genes 
mutados, nao se emprega qualquer convengao). Quando se 
tratar de urn holoprotefna, apenas para a apoprotefna empre- 
gam-se letras maiusculas; a holoprotefna e designada com tres 
letras minusculas eretas. Quando houver uma famflia de genes, 
os seus membros sao distinguidos por numeros arabicos (1, 2, 
3...) ou letras maiusculas eretas (A, B, C). Utilizando fitocromo 
como exemplo (ver 6.7.2.4): 

PHYA designa o gene para fitocromo A, 
phyA designa urn gene mutado para fitocromo A, 

PHYA designa a apoprotefna para fitocromo A, 
phyA designa a holoprotefna para fitocromo A 

(= apoprotefna + grupo ligado, neste caso o grupo do fito¬ 
cromo absorvente de luz, fitocromobilina). 

Muitas vezes, os genes sao denominados de acordo com os 
fenotipos de mutantes que deram motivo a sua descoberta. A 


designagao do fenotipo de urn mutante e escrita com letras mi¬ 
nusculas em italico. Exemplo: o gene encontrado no mutante 
non phototropic hypocotyl (mutado) e denominado nph 1; o gene 
nao mutado e NPH 1. Ele codifica a apoprotefna NPH 1 do fo- 
torreceptor nph 1, para o qual mais tarde foi proposto o nome 
fototropina (ver 7.3.1.1). 

Nos procariotos, para a designagao de genes do tipo 
selvagem e empregado tambem urn codigo de tres letras com 
letras minusculas em italico; neste caso, genes de urn operon 
frequentemente munido do mesmo codigo e letras maiusculas 
atreladas para distingao dos diferentes genes (por exemplo, 
genes lac, sao os genes do operon da lactose de Escherichia 
coir, iacZ codifica a enzima p-galactosidase, lac I codifica uma 
protefna repressora para IacZ; operon lac, comparar tambem 
Quadro 6-3, Figura C e livros de microbiologia ou genetica mo¬ 
lecular). Os genes do tipo selvagem sao munidos de urn sinal 
de mais sobrescrito (por exemplo, lac + ); para a designagao de 
urn gene mutado, no entanto, nao e empregado sinal de menos. 
A designagao das protefnas em procariotos tambem segue, via 
de regra, outra convengao: codigo de tres letras, mas apenas 
a primeira maiuscula (exemplo: VirA e a protefna codificada 
por virA). Os fenotipos tambem sao munidos de urn codigo de 
tres letras, mas com letra maiuscula no infcio e sem italico (por 
exemplo, His + para uma cepa com capacidade de biossfntese de 
histidina). Os fenotipos mutantes podem ser munidos de sinal 
de menos sobrescrito (por exemplo, His" para mutante que nao 
pode mais formar histidina). 

A designagao dos genes mutados ou nao mutados do plas- 
toma e condroma segue a convengao para procariotos. 


cromossomo forma-se uma estrutura em “lago”, a qual 
provavelmente se ligam protemas especificas que a es- 
tabilizam. Isso permite a celula distinguir “verdadeiras” 
extremidades cromossomicas das nao naturais, origina- 
das em consequencia da clivagem da dupla-fita do DNA, 
e impede a fusao de cromossomos durante o reparo do 
DNA. Alem disso, os telomeros tern um significado para 
a replicagao correta das extremidades cromossomicas. 
No nucleo em interfase, protemas especificas ancoram 
os telomeros na membrana nuclear. Durante a divisao 
celular, nos centromeros desenvolvem-se os cinetocoros, 
aos quais se juntam os micro tubulos do fuso acromati- 
co (Quadro 2-2). Nos cromossomos de algumas poucas 
especies (por exemplo, Luzula , ver 10.2), nao se locali- 
zam quaisquer centromeros, de modo que os microtu- 
bulos podem se ligar a muitos locais dos cromossomos: 
neste caso, diz-se que os centromeros sao “difusos”. As 
repetigoes de sequencias dispostas em tandem caracte- 
rizam os DNA satelites, nao codificantes e de fungao 
desconhecida. O DNA satelite e assim chamado porque 
se acumula em forma de bandas acessorias (satelites) nas 


proximidades da banda principal de DNA; isto se verifica 
na centrifugagao de fragmentos de DNA de densidades 
diferentes, com base na sua composigao pares de bases e 
na sua densidade de equilibrio a ela vinculada. Os DNA 
satelites nao devem ser confundidos com os satelites 
morfologicamente definidos, localizados na vizinhanga 
das regioes organizadoras do nucleolo (ver 2.2.3.3, Fi¬ 
gura 2-25). Fragmentos de DNA de densidades diferen¬ 
tes sao separados por centrifugagao. Os genes dos RNA 
ribossomicos (RNAr), situados nessas regioes organiza¬ 
doras do nucleolo, ocorrem tambem em grande numero 
(ate mais de 20.000 copias por genoma), como repetigoes 
de sequencias em tandem dos genes praticamente iden- 
ticos e das regioes intergenicas igualmente identicas; no 
entanto, eles sao restritos a um ou poucos cromossomos 
(Quadro 6-1). 

Entre os fragmentos de DNA repetitivos dispersivos, 
espalhados no genoma nuclear, especialmente os transpo- 
sons e os retrotransposons sao essenciais. Os dois sao ele- 
mentos geneticos moveis, que mudam de lugar no geno¬ 
ma com frequencia relativamente alta ou, sob replicagao, 
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Quadro 6-3 


Produgao de plantas transgenicas 


A metade da decada de 1970, com a descoberta das endonu¬ 
cleases de restrigao (enzimas de procariotos que hidrolisam 
as moleculas de DNA fita dupla em sequences definidas espe- 
cificas, Figura A, B), trouxe para as ciencias biologicas a era da 
biotecnologia. Sob esse conceito, encontra-se um espectro de 
metodos para obter uma nova combinagao de informagao here¬ 
ditaria. Se um DNA recombinante for inserido em uma celula 


viva e se tornar integrado ao genoma de maneira estavel (em 
geral ao genoma nuclear, mas em eucariotos vegetais talvez 
tambem ao plastoma), resulta uma celula (ou um organismo, no 
caso de seres unicelulares) modificada por biotecnologia. Em 
organismos multicelulares, a partirda celula original modificada, 
inicialmente deve ser regenerado um organismo cujas celulas 
portem a modificagao por essa tecnica. Independente se for um 
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Figura A Hidrolise enzimatica de DNA. As endonucleases de restrigao do tipo II reconhecem segmentos de sequences curtos em 
moleculas de DNA fita dupla e hidrolisam (“cortam”) as duas moleculas de DNA em locais bem definidos, na maioria das vezes dentro 
de uma sequencia de reconhecimento. A endonuclease de restrigao EcoRI (Eco deriva de Escherichia coli) reconhece a sequencia 
GATTC (em vermelho) palindromica (ou seja, em ambas as fitas de DNA, e lida na diregao 5’—>3’ de maneira identical e hidrolisa 
especificamente em ambas as fitas, entre guanosina e adenosina (setas), a ligagao entre o grupo 3’-OH da ribose e o grupo fosfato. 
Por meio da clivagem assimetrica do DNA, a enzima EcoRI produz duas extremidades de fragmentos complementares de um fita, 
caracterizadas por uma cauda (cada uma compreendendo quatro nucleotideos) em cada uma das extremidades 5’ formadas (extremi¬ 
dades coesivas). Tais extremidades coesivas podem ser empregadas, por exemplo, para hibridizagao com outras moleculas de DNA, 
igualmente “cortadas” pela EcoRI (Figura B). 


► 


integram locais adicionais no genoma. Os transposons 
sao caracterizados por curtas repetigoes de sequencias in- 
versas em seus limites, necessarias para a transposons. Os 
transposons autonomos (por exemplo, o transposon Ac 
do milho) portam adicionalmente pelo menos um gene, 
necessario para a transposigao e codifica uma transpo- 
sase; outros transposons (por exemplo, elementos Ds do 
milho) precisam de um transposon autonomo para trans¬ 
posigao, pois nao possuem mais qualquer zona de codi- 
ficagao interna completa. Os elementos Ac/Ds do milho 
foram os primeiros elementos geneticos moveis descober- 
tos por B. McClintock entre 1940-1955. Diferentemente 


dos transposons, os retrotransposons utilizam RNA in¬ 
termediary transcrito em uma copia de DNA (DNAc, do 
ingles copy-DNA) por meio de uma transcriptase reversa 
codificada pelo proprio transposon. Esse DNAc pode ser 
integrado a outro local do genoma. Para essa finalidade, 
prestam-se repetigoes de sequencias diretas longas (LTR, 
em ingles long terminal repeats) localizadas nas extremi¬ 
dades do retrotransposon (ou do DNAc). O mecanismo 
de transposigao mostra grande semelhanga com o de re¬ 
trovirus. Os retrotransposons podem abranger uma por- 
gao consideravel do genoma nuclear, chegando a quase 
50% no milho. 
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Figura B Principio da clonagem de um DNA desejado, pelo emprego de um plasmideo como vetor. A fita dupla circular de DNA do 
plasmfdeo e hidrolisada com a mesma endonuclease de restrigao, empregada tambem para obtengao do fragmento de DNA (“frag- 
mento de restrigao”) para clonagem. No exemplo escolhido, originam-se caudas curtas (extremidades coesivas) de nucleotideos fos- 
foriladas nas extremidades 5’ formadas (Figura A). Enquanto o plasmideo aberto (linearizado) e desfosforilado, grupos fosfato 5’ ficam 
no fragmento de restrigao. Quando vetor linearizado e fragmento de restrigao sao misturados, ocorre tambem (alem de “pareamentos 
proprios” dentro do DNA do plasmideo e do DNA do fragmento de restrigao) um pareamento de bases (do ingles annealing) entre 
o plasmideo e o fragmento de restrigao, conforme mostrado abaixo. Por meio da enzima DNA-ligase, com saida de agua, os grupos 
fosfato sao ligados aos grupos 3’-OH vizinhos, com formagao de ligagoes fosfodiester (Figura 1-4). Onde dois grupos OFH se opoem 
nao ocorre ligagao. Contudo, o plasmfdeo formado, recombinante, e suficientemente estavel para sustentar a insergao em uma celula 
hospedeira bacteriana (transfecgao, na maioria das vezes por eletroporagao). Nos ciclos de replicagao seguintes, a celula hospedeira 
forma moleculas de plasmfdeo completas, fechadas, sem cortes da fita simples. Na fungao de vetores sao utilizados descendentes 
de plasmfdeos de resistencia bacterianos, que, alem da origem na replicagao, portam um gene de resistencia a antibioticos. Por isso, 
essas celulas bacterianas que contem plasmfdeos recombinantes podem crescer na presenga do antibiotico, enquanto as celulas 
nao transfectadas sao mortas. 0 sistema apresentado, bastante simples, nao permite estabelecer a orientagao do fragmento de 
restrigao no vetor (plasmfdeo). No entanto, se para a abertura do plasmfdeo e obtengao do fragmento de restrigao forem empregadas 
sucessivamente duas endonucleases de restrigao diferentes, de modo que resultem coesivas de sequencia diferentes em ambas as 
extremidades, pode ser obtida entao uma insergao “correta” do fragmento de restrigao no vetor da clonagem. 
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Figura C Organizagao de um vetor de transformagao, que 
tanto se multiplica em Escherichia coli como se introduz em 
Agrobacterium tumefaciens e pode ser empregado para a 
transference do DNA-T (DNA transferido, Quadro 8-2) para 
plantas. 0 vetor possui caracteristicas de plasmideos de re¬ 
sistencia bacterianos e, ao mesmo tempo, contem todos os 
elementos de DNA-T de um plasmideo Ti de Agrobacterium 
tumefaciens necessarios para a integragao ao nucleoma. Con- 
tudo, sozinho ele nao pode efetuar a transformagao da celula 
vegetal, pois faltam fungoes genicas essenciais de um plasmi¬ 
deo Ti completo (por exemplo, a regiao vir). Para serem capa- 
zes de transformar a planta, as cepas de agrobacterias neces- 
sitam possuir ainda um plasmideo auxiliar (em principio, um 
plasrmdeo Ti sem a regiao DNA-T), que disponibiliza ao vetor 
de transformagao as fungoes genicas que faltam. 0 vetor mo- 
delar mostrado apresenta os seguintes elementos: origem de 
replicagao para replicagao do plasmideo em Escherichia coli 
(E. coli ori) e origem de replicagao para replicagao de plasmi¬ 
deos em um grande numero de bacterias hospedeira (entre 
outras, A. tumefaciens)', gene de resistencia para a selegao 
nas bacterias hospedeiras (por exemplo, o gene npt, que codi- 
fica neomicina fosfotransferase e obtem resistencia para com 
os antibioticos neomicina e canamicina); e regioes-limites 
direita e esquerda do DNA-T de um plasmideo Ti (estrutura 
e fungao desses segmentos de DNA, no Quadro 8-2). Essas 
regioes-limites e todos os segmentos de DNA dentro delas 
sao transferidos para o genoma nuclear vegetal. Dentro da re¬ 
giao do DNA-T encontram-se: 1) Um gene de resistencia para 
selegao das celulas vegetais transformadas. Com frequence, 
o gene npt mostrado, sob o controle do promotor A. tumefa- 
c/e/7s-nopalina sintase (pnos), e empregado com o segmento 
do gene da nopalina sintase (t nos) que efetua a terminagao 
da transcrigao. 0 promotor da nopalina sintase e reconhecido 
pela RNA polimerase II vegetal e contem os elementos que 


promovem fortemente a transcrigao (ver 6.2.2.3). Um “sitio 
de clonagem multiplo” (MSC, do ingles multiple cloning site) 
tambem denominado “poliligante” (Polylinker); trata-se neste 
caso de um segmento de DNA, que possui sequences de re- 
conhecimento (justapostas e mesmo em parte sobrepostas) 
para um grande numero de endonucleases de restrigao e, por 
isso, e adequado para receber os mais diferentes fragmen- 
tos de restrigao. No exemplo mostrado, para a sequence de 
clonagem multipla e trazido um gene-alvo que, por um lado, 
e flanqueado pelo segmento terminador da transcrigao da 
nopalina sintase e, por outro lado, pelo promotor do RNAm 
35S do virus do mosaico da couve-flor (p35S, Quadro 8-1). 
0 “promotor 35S” e muito forte e ativo em quase todas as 
celulas vegetais. No exemplo apresentado, o sitio de clo¬ 
nagem multiplo localiza-se dentro do dominio codificante 
do gene IacT bacteriano, ao qual o gene lac I e ligado. Essa 
disposigao e empregada tambem em muitos outros plasmi¬ 
deos para clonagem de DNA estranho, pois, em celulas bac- 
terianas hospedeiras apropriadas, ela pode apresentar uma 
prova muito simples da insergao bem sucedida de DNA (se¬ 
legao “azul-branco”). 0 seguinte principio serve de base para 
isso: o segmento 5’ do gene IacT bacteriano codificante da 
enzima p-galactosidase. Bacterias hospedeiras apropriadas 
contem o segmento 3’ desse gene codificado no cromosso- 
mo, mas nenhum gene IacT completo. Na presenga do gene 
IacT codificado por plasrmdeo na celula, ambas as “enzimas 
parciais” p-galactosidase sao formadas separadas. Contu- 
do, elas podem se unir em uma p-galactosidase com capa- 
cidade funcional, histoquimicamente bastante semelhante a 
p-glucuronidase (Quadro 6-4), como pode ser demonstrado 
com emprego do substrato 5-bromo-4-cloro-3-indolil-p-D-ga 
lactopiranosideo (coloragao azul das colonias de bacterias). 
0 sitio de clonagem multiplo inserido foi assim escolhido por- 
que ele nao interrompe o modulo de leitura do gene IacT e 
nao perturba a fungao enzimatica. No entanto, se o modulo 
de leitura do gene IacT for destruido por um segmento de 
DNA inserido, as bacterias hospedeiras nao formam mais 
qualquer p-galactosidase-enzima parcial amino-terminal com 
capacidade funcional, e as colonias incolores sao uma mani- 
festagao da ausencia de atividade da p-galactosidase. Sobre 
uma placa de agar com varias colonias, e possivel distinguir 
facilmente aquelas com insergao de DNA (colonias brancas) 
daquelas com insergao de DNA (colonias azuis). Alem disso, 
o gene IacT (e, com isso, a atividade da (3-galactosidase) e 
induzfvel, mediado por lac\. Esse gene codifica uma enzima 
repressora, que, por meio da ligagao a regiao operadora-pro- 
motora do gene IacT, impede a transcrigao de IacT enquanto 
isopropiltiogalactosideo (IPTG) for levado ate as celulas. IPTG 
liga-se a proteina repressora, que a seguir deixa a regiao ope- 
radora-promotora do gene IacT e pode estabelecer a transcri¬ 
gao de IacT (para o estudo da estrutura e fungao do operon 
lac de Escherichia coli, ver livros de genetica molecular e mi- 
crobiologia). (Segundo E. Weiler.) 


► 
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gene da propria especie, de outra especie, de um hfbrido (gene 
composto de partes de organismos diferentes) ou um gene sin- 
tetico, trata-se de um organismo transgenico. 

Desde a sua introdugao na metade da decada de 1980, 
as plantas transgenicas tornaram-se importantes objetos de 
pesquisa, com os quais especialmente podem ser investigadas 
questoes metabolicas e de fisiologia do desenvolvimento e es- 
clarecidas fungoes genicas. Em varias partes deste livro sao 
mencionados conhecimentos obtidos com base em estudos 
com plantas transgenicas. Ao mesmo tempo, as plantas trans¬ 
genicas tern uma importance consideravel para a agricultura e 
a cultura de plantas de interesse economico em geral. A partir 
da metade da decada de 1990, plantas transgenicas de interes¬ 
se agronomico sao cultivadas em grandes areas, principalmente 
na America do Norte, America do Sul, Australia e de maneira 
crescente tambem na Asia. Sao discutidos os riscos e as possi- 
bilidades do emprego de plantas modificadas por biotecnologia. 
Sobretudo as consequencias ecologicas do emprego universal 
dessas culturas vegetais tern recebido exame cuidadoso. 

A produgao de plantas transgenicas e um processo de 
muitos niveis. Ele consiste, no minimo, nos seguintes passos: 

• Isolamento e caracterizagao exata do molecula de DNA 
a ser transferida. Pode se tratar de segmento de genoma, 
gene individual ou DNAc (do ingles, copy DNA). 0 DNAc e 
formado por uma enzima transcriptase reversa na pre- 
senga de matriz de RNAm e por 2’-desoxinucleotideos (Fi- 
gura 1-4). 

• Construgao de um vetor de clonagem, com o qual pode 
ser conservado em recipiente apropriado (geralmente 
cepa bacteriana hospedeira) o gene a ser transferido 
e replicado em um numero elevado de copias (“clona¬ 
gem”). Em regral geral, como vetores de clonagem sao 
empregados descendentes dos plasmideos de resisten- 
cia bacterianos (plasmideo R, ver livros de microbiolo- 
gia). As cepas hospedeiras sao cepas de seguranga 
- na maior parte de Escherichia coli - que, devido a inu- 
meras mutagoes, podem crescer apenas em solos de la¬ 
boratory com composigoes nutricionais especiais. 

• Construgao de um vetor de transformagao - em geral, 
um plasmideo para receber o DNA clonado - e do vetor 
para as bacterias capazes de transformagao de celulas 
vegetais. Atualmente, para transformagao de plantas 
emprega-se, quase sem excegao, Agrobacterium tumefa- 
ciens, agente que provoca tumores nas raizes, (ver Qua- 
dro 8-2). Como vetores de transformagao, sao utilizados 
descendentes do plasmfdeo Ti dessa bacteria. Na maio- 
ria das vezes, empregam-se plasmideos replicados tan- 
to em Escherichia coli quanto em Agrobacterium tume¬ 
faciens, que, portanto, servem simultaneamente como 
vetores de clonagem e como vetores de transformagao 
(Figura C). Uma zona definida do plasmideo Ti, a regiao 
DNA-T (DNA-T = DNA transferido), e transferida para a 


Tabela Exemplos de genes estranhos empregados em plantas. 


Gene codifica 

Gene e empregado para 

Neomicina fosfotransferase 
(NPT) (= Canamicina-cinase) 
Cloranfenicol-acetil 
transferase (CAT) 

Selegao de plantas 
transgenicas (resistencia a 
antibiotico) 

Selegao de plantas 
transgenicas (resistencia a 
antibiotico) 

Fosfinotricina-acetil 
transferase (PAT) 

Selegao de plantas 
transgenicas (resistencia a 
herbicidas) 

p-D-glucuronidase (GUS) 

Reporter para atividade 
genica (teste histoqufmico, 
resultado a cores) 

Protefna verde fluorescente 
(GFP) 

Reporter para atividade 
genica (comprovagao optica 
direta in vivo) 


celula vegetal e se integra de maneira estavel a um local 
qualquer no seu genoma nuclear (Quadro 8-2). 

• Transformagao da planta hospedeira. Ela e efetuada 
com utilizagao de Agrobacterium tumefaciens, por meio 
do cocultivo de explantes vegetais (por exemplo, peda- 
cinhos de folhas em tabaco) com as agrobacterias ou 
por infiltragao a vacuo das bacterias em sementes ou 
meristemas florais (empregados especialmente em Ara- 
bidopsis thaliana, Quadro 6-1). Os processos envolvidos 
na transference do DNA-T sao tratados mais detalhada- 
mente no Quadro 8-2. 

Alem da transformagao mediada por Agrobacte¬ 
rium tumefaciens , ha outros procedimentos a disposigao 
(bombardeamento de particulas, eletroporagao, microin- 
jegao, lipofecgao). A transference genica bombarde¬ 
amento de particulas (do ingles particle bombardment) 
baseia-se no bombardeio de celulas com DNA, que para 
atravessar as rigidas paredes celulares vegetais e aco- 
plado a particulas de ouro ou tungstenio. Esses micro- 
projeteis carregados sao disparados com alta pressao 
nas celulas-alvo (daf a denominagao canhao de genes), 
onde, seguindo o principio do acaso, podem ser integra- 
dos ao genoma da celula-alvo. Apos a integragao do DNA 
ao patrimonio da celula-alvo, por meio de procedimento 
de cultura de celula e de tecidos, as plantas transforma- 
das podem ser selecionadas e regeneradas. Um aspecto 
desvantajoso nesse procedimento e a frequencia com 
que aparecem multiplas insergoes de genes inteiros ou 
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Figura D Regeneragao de brotos de tomate a partir de pedagos 
de folhas. 1 Cultura mista de Agrobacterium tumefaciens e seg¬ 
ments foliares de cotiledones de tomate. 2 , 3 Desenvolvimento 
do broto apos a formagao do calo, mediante cultivo dos segmen¬ 
ts foliares em meio nutritivo apropriado. 4 Indivfduo de tomate 
enraizado, apos regeneragao completa. 


segments genicos fragmentados, que podem levar a 
mutagoes indesejadas e a expressao instavel do gene es- 
tranho. 

• Selegao bem-sucedida das celulas transformadas (ou trans- 
fectadas). Uma vez que a eficiencia da transformagao geral- 
mente e muito baixa, de maneira convencional os genes-alvo 
sao introduzidos nas celulas vegetais junto com marcadores 
geneticos. Atualmente, sao conhecidos cerca de 50 mar¬ 
cadores geneticos, que podem ser usados para selegao ou 
identificagao de celulas transformadas (Tabela). Os marca¬ 
dores para selegao podem ser divididos em diferentes cate- 
gorias, que contem marcadores visuais, bem como positivos 
e negativos. Os marcadores visuais sao as proteinas fluo- 
rescentes (GFP , grunfluoreszierendes protein) ou proteinas, 
que, na presenga de substratos adequados, manifestam 
cores demonstraveis (GUS, -D-glucuronidase) que podem 
ser observadas ao microscopio. Os marcadores positivos 
permitem que as celulas transformadas cresgam em meios 
que nao fornecem nutrients suficientes para celulas nao 
transformadas (por exempt, marcadores nutritivos) ou que 
contem substancias toxicas (por exempt, antibioticos, her- 
bicidas, e assim por diante). Os marcadores geneticos me- 


diadores de resistencia a antibioticos e a herbicidas sao 
amplamente distribuidos; o gene npt \I codificante da neo- 
micina fosfotransferase II e o mais significativo (Figura C). 
Por fosforilagao, a enzima inativa o antibiotico canamicina, 
toxico para celulas vegetais. Alem do gene npt\\, higromici- 
na-B-fosfotransferase, fosfinotricina-N-acetil transferase e 
5-enolpiruvilchiquimato-3-fosfato sintase sao empregadas 
muitas vezes para selegao. 

• Regeneragao de plantas diferenciadas a partir de celulas 
selecionadas. Quando foram empregados protoplasts 
para a transfecgao (insergao), na presenga do principio de 
selegao (no exempt, canamicina), as celulas sobreviven- 
tes em urn meio de cultura apropriado (que contem auxina 
e citocinina) podem transformar-se em cat (ver 6.6.2.3). 
A partir desses cats, por meio de uma variagao adequa- 
da da relagao auxina/citocinina, podem ser regeneradas 
plantas completas em grande numero (Figura 6-47). Para 
transformagao com emprego de Agrobacterium tumefa¬ 
ciens, e feita uma cultura mista de tecidos vegetais (por 
exempt, discos de folhas) e bacterias (Figura D1). De ma¬ 
neira semelhante aos protoplasts, na presenga do princi¬ 
pio de selegao contendo sot nutritivo com hormonio, as 
celulas transformadas podem tornar-se cats, enquanto 
o tecido nao transformado morre. A partir dos cats, no- 
vamente sao regeneradas plantas intactas (Figura D2-4). 
Com frequencia (por exempt, em Arabidopsis thaliana), e 
suficiente ate o broto no comego do florescimento, com 
aplicagao de vacuo e imersao na solugao bacteriana por 
perfodo curto, para iniciar a transformagao celular median¬ 
te Agrobacterium tumefaciens. Assim, sendo transformadas 
as celulas do meristema floral eficazes para a formagao 
dos rudiments seminais (ovulos), apos a polinizagao e fe- 
cundagao resultam sementes nao transformadas ao lado 
de transformadas. Na presenga do principio de selegao (no 
nosso exempt, canamicina), as sementes transformadas 
desenvolvem-se e as nao transformadas morrem. Por meio 
da autopolinizagao (por exempt, A. thaliana), obtem-se 
plantas transformadas puras (homozigotas) (Quadro 6-1). 

• Seguem-se a caracterizagao genetica, bioquimica e fisio- 
logica das plantas transgenicas regeneradas e talvez outro 
trato cultural. 

Apenas poucos detalhes tecnicos desse processo podem ser 
descritos aqui. Para o exame de particularidades, consultar li- 
vros de genetica molecular ou de biotecnologia molecular. 
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Quadro 6-4 


Empregos das plantas transgenicas 


Ha muitos anos, as plantas transgenicas tern urn grande signi- 
ficado para as ciencias basicas. Alem disso, nos ultimos anos 
elas tiveram urn emprego crescente na agricultura, depois que, 
em 1995, foram comercializadas nos EUA pela primeira vez. Os 
multiplos campos de aplicagao das plantas transgenicas podem 
ser apresentados aqui com base em apenas poucos exemplos. 
Eles abrangem entre outros: 

• o aumento da intensidade da expressao de genes da pro¬ 
pria especie, por exemplo, por meio do emprego de promo- 
tores ativos mais fortes (especialmente do promotor 35S do 
virus do mosaico da couve-flor, ver 8.3.2, Quadro 8-1). 

• a redugao da intensidade da expressao de genes da pro¬ 
pria especie, por exemplo, pela tecnica “antissenso”. Nes- 
sa tecnica, uma copia do gene a ser examinado (ou do seu 
DNAc) e ligada em diregao inversa com urn promotor apro- 
priado (por exemplo, ao promotor 35S do virus do mosaico 
da couve-flor) e esse acoplamento, conforme descrito, e inte- 
grado ao genoma, de modo que na transcrigao do gene e lido 
pela RNA polimerase II (DNA-dependente) da fita codificante 
e nao da fita-molde (transcrigao, Figura 6-11 A). Desse modo, e 
formado urn RNAm complementar a fita-molde. A fita-molde, 
ao mesmo tempo, e complementar ao RNAm, que se origina 
na celula em consequencia da transcrigao do gene orientado 
corretamente e, por isso, e tambem denominado RNAm “an¬ 
tissenso” (RNAm “de sinal contrario”). As moleculas comple- 
mentares de RNA provavelmente formam moleculas de RNA 
fita dupla. Essas moleculas sao o substrato para enzimas 
(DICER) semelhantes a RNAse III, que degradam o RNA fita 
dupla em pequenos RNA de interference (do ingles, RNAsi = 
small interfering RNA) (21-26 nucleotfdeos de comprimento). 
Os RNAsi fita dupla levam a iniciagao do complexo do “com- 
plexo silenciador induzido por RNA” (RHA-induced silencing 
complex, RISC). A ativagao do complexo RISC processa-se 
em dois niveis: inicialmente, o RNAsi fita dupla e desenrolado 
por helicases, com consumo de ATP; logo a seguir, a atividade 
da endonuclease do complexo inicia a degradagao do RNAm 
complementar ao RNAsi resultante (Figura A1). Esse proces- 
so, chamado de “silenciamento de genes” (em ingles gene 
silencing), e urn mecanismo natural de defesa da planta con¬ 
tra ataque viral. A primeira especie vegetal transgenica de in- 
teresse economico comercializada, urn tomateiro com frutos 
mais consistentes, conquistou sua qualidade especial gragas 
a tecnica “antissenso”. Devido a expressao de urn gene da 
poligalacturonase “antissenso” nos frutos, a formagao dessa 
enzima foi fortemente diminufda e, com isso, a desagregagao 
da lamela media ficou bastante restringida. Observe que a 
desagregagao da lamela media (em grande parte constituida 
de poligalacturonato, uma pectina) ocorre durante o ama- 
durecimento do fruto e contribui para o seu amolecimento. 
Inicialmente, o silenciamento e desencadeado pela presenga 
do RNA fita dupla. Por isso, os vetores atuais para a redugao 
da expressao dos genes endogenos empregam as assim cha- 
madas construgoes genicas em “grampo-de-cabelo” (hairpin), 
que podem formar RNA fita dupla intramoleculares e, com 
isso, induzem o silenciamento de maneira bastante eficiente 
(Figura A2). 


• a expressao do gene estranho a especie na planta, 
por exemplo, para introdugao de resistencia a doenga ou 



Figura A 1 “Silenciamento de genes”. Partindo de urn RNA fita 
dupla (dsRNA, doppelstrangig RNA) mediante Dicer sao formadas 
moleculas pequenas de RNA fita dupla. As moleculas de RNA 
fita dupla com 21-26 nucleotfdeos de comprimento sao ligadas 
pelo complexo RISC. A ativagao do complexo RISC requer o de- 
senvolvimento do RNA fita dupla por meio de helicases. 0 RNA 
fita simples (do ingles guidance- RNA) ligado ao complexo RISC 
possibilita a degradagao sequencia-especffica do RNA-alvo. 2 Re- 
presentagao de urn vetor de RNAi quimerico. Entre o promotor e 
o terminador sequences parciais identicas de urn gene-alvo sao 
clonadas em uma orientagao senso e uma antissenso. Os dois 
fragmentos sao separados mediante urn outro fragmento genico 
(com frequencia, urn fntron), de modo apos a transcrigao pode 
formar-se uma estrutura em “grampo-de-cabelo” (hairpin). 
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obtengao de um desempenho metabolico modificado ou 
novo. Por exemplo, com a expressao de protefnas em se- 
mentes com uma composigao de aminoacidos adequada 
para a alimentagao humana, procurou-se obter uma dieta 
balanceada constitufda so de vegetais. A introdugao dos 
genes da rota biossintetica completa do p-caroteno no 
arroz (Figura B) e sua expressao no endosperma (antes 
sem carotenoides) dessa especie poderia representar um 
marco no combate a carencia de vitamina A. Constata-se 
essa carencia de maneira mais acentuada em criangas de 
pafses onde o arroz e a principal fonte de alimento de ori- 
gem vegetal (p-caroteno = pro-vitamina A). 

• o exame do controle da transcrigao dos genes vegetais. 
Para isso, o promotor em exame e ligado a um gene indi- 
cador facil de ser comprovado, tambem denominado gene 
reporter (ou a um DNAc que abranja a regiao codificante 
desse gene), e integra essa construgao genica ao genoma 
da planta pesquisada. A atividade do promotor e sua regu- 
lagao na planta transgenica podem entao ser analisadas, 
enquanto o produto genico formado e comprovado. Muitas 
vezes, o gene uidk da p-glucuronidase, de Escherichia coli, e 
empregado como gene reporter, que pode ser comprovado 
histoquimicamente (Figura C-E), ou o gene da proteina verde 
fluorescente (GFP) de Aequorea victoria, que emite luz fluo- 
rescente verde quando estimulada por radiagao com ondas 
curtas (luz azul). Por isso, a GFP e especialmente apropriada 
para exame de atividades genicas em celulas vivas. 

• o exame dos processos moleculares na celula viva. Na 
maioria das vezes, emprega-se igualmente a proteina verde 
fluorescente (GFP) de Aequorea victoria ou variantes dessa 
proteina com propriedades de emissao ou estfmulo modi- 
ficadas. Para o exame da localizagao subcelular de pro¬ 
tefnas, sao sugeridos genes quimericos para expressao, 
nos quais a zona de codificagao do gene a ser examinado 
foi anteposta ou posposta com a sequencia de codificagao 





A 



Figura B Produgao de p-caroteno no endosperma de cariopses 
de arroz transgenico. 0 p-caroteno e formado em cariopses de 
arroz transgenico pela superexpressao de uma fitoeno sintase 
de plantas e de uma dessaturase bacteriana bifuncional (fitoeno 
dessaturase e ^-caroteno dessaturase). Em cariopses de arroz 
nao transformadas, essa rota metabolica nao e ativada. A cor 
amarela (daf o nome “arroz dourado”) e causada pela acumula- 
gao de ate 20 mg kg" 1 de p-caroteno. (Golden Rice Humanitarian 
Board, gentilmente cedida.) 


para GFP, de maneira que resulte um modulo de leitura con- 
tfnuo. Da sua transcrigao, resulta um unico RNAm; e da sua 
tradugao, uma proteina de fusao com GFP acrescida ao 
N-terminal ou C-terminal da proteina em exame. A distribui- 
gao intracelular da proteina de fusao pode ser observada na 
celula viva por meio de microscopio de fluorescencia, sendo 
possfvel tambem a obtengao de imagens de video em tempo 
real. Dessa maneira, por exemplo, e possfvel acompanhar 
diretamente ao microscopio optico a dinamica do citoesque- 
leto ou o fluxo de vesfculas em uma celula. 

Especialmente aprimorados e o emprego de plantas 
transgenicas que formam protefnas detectoras com orga- 
nizagao modular e constitufdas de varios domfnios com as 
quais e possfvel de maneira seletiva e com alta sensibilida- 
de tornar visfveis modificagoes dinamicas da concentragao 
de determinados fons (por exemplo, de fons Ca 2+ ) na celula 
e ate mesmo dimensiona-las. 0 Ca 2+ e um regulador central 
do metabolismo celular. A concentragao de Ca 2+ citoplas- 



Figura C Comprovagao histoqufmica da atividade da 
p-glucuronidase. A presenga de hexacianoferrato-(lll), 
[Fe(CN) 6 ] 3 ~, acelera a oxidagao (tambem espontanea na pre¬ 
senga de 0 2 ) e dimerizagao do indoxil formado para a cor do 
fndigo. 0 resfduo de 5-bromo-4-cloro-3-indolil tambem e em¬ 
pregado em testes histoqufmicos de outras hidrolases - por 
exemplo, p-galactosidase (acoplada a p-D-galactose) e fosfa- 
tase (acoplada ao fosfato). 
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Figura D Analise da especificidade do tecido de um promotor. 1 0 teste histoquimico (3-da glucuronidase cor azul, reapao: 
Figura B) indica a atividade do promotor do transportador de sacarose SUC2 especifico de celulas companheiras, em feixes 
vasculares de Arabidopsis thaliana. Nas folhas mais jovens, que representam os drenos, nao ha registro de qualquer atividade; 
nas folhas que contem tanto regioes-dreno como regioes-fonte, o promotor SUC2 e ativo no apice foliar (regiao-fonte); nas 
folhas-fonte encontra-se atividade no ambito de todos os feixes vasculares foliares. Esse padrao sugere que o SUC2 participa 
do carregamento do floema. As analises de promotor-gene reporter permitem afirmar sobre a atividade genica de algum tecido, 
mas nao permitem qualquer afirmapao sobre se a proteina correspondente (que mostra atividade genica) no tecido e de fato 
tambem formada. 2 A localizapao da proteina SUC2 nas celulas companheiras foi, por isso, mostrada mediante marcapao da 
proteina com anticorpos especificos marcados por fluorescencia, seguida de analise microscopica (sobreposipao de uma foto- 
micrografia de campo claro de um corte transversal da folha com uma imagem do mesmo preparado sob luz fluorescente). As 
regioes que exibem um verde brilhante intenso mostram a marcapao por imunofluorescencia da proteina SUC2 em celulas do 
floema. Adicionalmente, aparece autofluorescencia das paredes celulares lignificadas na regiao do xilema, manifestada por um 
amarelo fraco. 3 Em corte longitudinal do escapo (haste da inflorescencia), e possivel distinguir a celula companheira (forma 
alongada e presenpa de nucleo) dos elementos de tubo crivado (sem nucleo) (o DNA foi marcado com o corante azul fluorescente 
4,6-diamidino-2-fenilindol, DAPI). A protefna SUC2, reconhecfvel na fluorescencia verde dos anticorpos, e demonstravel na celula 
companheira. (Transpose no floema: ver 5.8 e Figura 5-65.) (Originais de N. Sauer, gentilmente cedidos.) 



Figura E Analise da regulapao da atividade de um promotor, 
por influences externas. A enzima alenoxido sintase, cata- 
lisadora de uma reapao inicial da biossfntese do acido jas- 
monico, e regulada por inumeros fatores (ver 6.6.6.2, Figura 
6-67) que influenciam a intensidade da transcripao do gene 
da alenoxido sintase. A ativapao do promotor da aleno oxido 
sintase em decorrencia de ferimento pode ser mostrada em 
plantas transgenicas que expressam a (3-glucuronidase sob 
o controle do promotor da alenoxido sintase. Apos poucas 
horas, a lesao (seta) causa forte ativapao localizada do pro¬ 
motor, visivel pela atividade intensa da (3-glucuronidase (qua- 
tro horas apos a lesao, a planta de tabaco mostrada foi sub- 
metida ao teste histoquimico enzimatico). Simultaneamente, 
o promotor foi ativado ao longo dos elementos condutores; 
essa ativapao propaga-se rapidamente nos tecidos conduto¬ 
res da planta, inclusive para os tecidos nao lesados. Neste 
caso, e uma indupao sistemica. Ela expressa a propagapao de 
um fator de lesao, indutor da atividade de numerosos genes 
de defesa (ver 8.4.1) na planta. No tomateiro, e a peptideo 
sistemina (Figura 8-19); em outras especies, a estrutura do 
fator de lesao ainda nao pode ser esclarecida. (Original de I. 
Kubigsteltig, gentilmente cedido.) 
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Figura F Tecnica da FRET (fluoreszen resonanz energie 
transfer), para demonstragao de alteragoes do nivel de calcio 
citoplasmatico em celulas-guarda, apos tratamento com o fi- 
tormonio acido abscfsico (ABA). 1 Princfpio do procedimento. 
Individuos transg§nicos de Arabidopsis thaliana exprimem um 
gene quimerico, cuja janela de leitura aberta consiste em qua- 


tro partes diferentes, que codificam uma proteina que atua na 
celula como detectora de calcio e apresenta quatro modulos 
funcionais relacionados em sequencia: CFP (do ingles cyan flu¬ 
orescing protein), CAM (calmodulina), M13 (um peptideo, ligado 
a calmodulina na presenga de ions Ca 2+ ), YFP (do ingles yellow 
fluorescing protein). CFP e YFP, produzidos por mutagoes ge- 
nicas, sao descendentes da GFP ocorrente em Aequorea (ver 
texto) com caracteristicas de absorgao e emissao modificadas; 
calmodulina e uma proteina ligadora de Ca 2+ , com quatro sitios 
de ligagao para ions Ca 2+ . Em concentragoes baixas de Ca 2+ na 
celula, a calmodulina ocorre sob a forma livre de calcio, e a 
proteina detectora quimerica possui uma estrutura aberta. Se 
a celula for submetida a luz azul de 440 nm de comprimento de 
onda, apenas a CFP e estimulada, resultando em emissao de 
luz fluorescente de 480 nm de comprimento de onda (Cyan). Se 
a concentragao de calcio aumentar na celula, Ca 2+ liga-se a cal¬ 
modulina, e o peptideo M13 associa-se ao complexo Ca 2+ -CAM. 
Com isso, o dominio YFP e levado para a vizinhanga imediata ao 
domfnio CFP. Nessa forma, sob excitagao com luz de 440 nm 
de comprimento de onda, CFP nao emite mais qualquer luz flu¬ 
orescente; ela transfere sua energia de excitagao sem radiagao 
para a YFP. Essa proteina, por sua vez, emite a energia como 
luz fluorescente de 535 nm de comprimento de onda (amarelo); 
ocorre transfer§ncia de energia por ressonancia fluorescente 
(FRET). Verificando a relagao das emissoes de fluorescencia 
em 535 nm:480 nm, e possivel calcular a concentragao dos 
ions Ca 2+ no citoplasma; mediante fotometria microespectral de 
alta resolugao, pode ser visualizada a distribuigao dos ions Ca 2+ 
na celula. 2 Analise, por meio da FRET, da concentragao cito- 
plasmatica de Ca 2+ ([Ca 2+ ] cp ) em celulas-guarda de individuos 
transg§nicos de Arabidopsis thaliana, apos adigao de ABA (10 
pM). As figuras indicam, em codificagao falsa-cor, a distribui¬ 
gao dos ions Ca 2+ nas celulas nos momentos da marcagao; o 
grafico mostra a relagao de intensidade da emissao de luz em 
535 nm:480 nm, plotada em relagao ao tempo e verificada para 
uma das duas celulas-guarda apresentadas. A analise mostra 
que a indugao do fechamento estomatico pelo ABA e acompa- 
nhada de uma elevagao periodica do nivel de calcio intracelu- 
lar nas celulas-guarda (Movimento das celulas-guarda: Figura 
7-33). (1 Segundo R. Tsien, modificado; 2 segundo G. Allen e J. 
Schroeder, gentilmente cedido.) 


matico e de apenas aproximadamente 0,1 pM, mas, por rea- 
gao a algum estfmulo, pode temporariamente subir alguns 
pM; nas celulas-guarda, por exemplo, isso pode acontecer 
por agao do acido abscfsico, um fitormonio (ver 7.3.2.5 e 
Figura 7-33). Esse processo pode ser acompanhado direta- 
mente por meio da tecnica da FRET ( fluoreszen resonanz 
energie transfer = transference de energia por ressonancia 
fluorescente), mostrada e explicada na Figura F. 

Embora ha muito tempo as plantas transgenicas tenham 
se tornado imprescindfveis como objeto de pesquisa, seu 
cultivo e questionado pela opiniao publica, principalmente na 
Europa Central, enquanto especialmente na America, Austra¬ 
lia e Asia desde a metade da decada de 1990 ja sao utili- 
zadas na agricultura. Em 2006, a area de cultivo de plantas 
transgenicas no mundo alcangou cerca de 100 milhoes de 
hectares, sendo aproximadamente 110.000 hectares na Eu¬ 
ropa (principalmente na Espanha). As novas caracteristicas 
introduzidas em plantas modificadas biotecnologicamente 
limitam-se essencialmente a dois campos (resistencia a in- 
setos ou tolerancia a herbicidas) e a poucas especies cultiva- 


das, destacando-se o milho, a soja e o algodao. A resistencia 
a insetos e alcangada por meio da expressao de toxinas de 
Bacillus thuringensis (toxina-Bt). As toxinas-Bt tern espectro 
de agao limitado, pois no intestino do inseto elas devem inte- 
ragir com receptores especfficos. Desse modo, e alcangada 
alta seletividade e seguranga biologica. As especies modifi¬ 
cadas por biotecnologia encontradas atualmente na lavoura 
servem prioritariamente ao agricultor, pois ele pode aplicar 
defensivos agrfcolas mais efetivos em menor quantidade. No 
caso da toxina-Bt, ha vantagens tambem para o usuario, pois 
pela redugao do ataque de insetos foi observada igualmente 
uma diminuigao do ataque de fungos (muitas vezes, os fungos 
penetram nos locais de lesoes na planta, que podem ser pro- 
vocadas pelo ataque de insetos) e, com isso, menor impacto 
de micotoxinas. 

Referenda 

Kempken F, Kempken R (2000) Gentechnik bei Pflanzen. 

Springer,Berlin 
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6.2.1.2 Genoma plastidial 

Diferentemente do genoma nuclear, existe o subgenoma 
dos plastidios, o plastoma, em forma de molecula de DNA 
fechada circular (DNApt), que - dependendo do estado 
de desenvolvimento - nos cloroplastos ocorre em apro- 
ximadamente 20 ate 200 copias identicas por organela. 
Como nos procariotos, as moleculas de DNA ocorrem em 
nucleotideos. Os cloroplastos apresentam 10-20 nucleo- 
tideos junto a membrana do tilacoide ou a sua membrana 
interna, cada um dos quais contem 2-20 DNApt. Os plas¬ 
tidios, portanto, sao poliploides e polienergides. Uma vez 
que as celulas do tecido de assimila^ao de folhas podem 
conter mais de 100 cloroplastos, em uma celula clorofilada 
existem cerca de 10.000 copias de plastoma. 

Os plastomas de plantas inferiores e superiores tern 
comprimentos semelhantes. Eles compreendem geral- 
mente 150 kpb (Figuras 6-4 e 6-5), com limites inferiores 
e superiores de 70 kpb (Epifagus virginiana ) ou 400 kpb 
( Acetabularia ); muitos foram completamente sequencia- 
dos. Nas embriofitas, os plastomas contem um efetivo 
homogeneo de aproximadamente 120-130 genes, 90 dos 
quais codificam proteinas. O plastoma do tabaco, exem- 
plo representativo a esse respeito, compreende 155.939 
pares de bases e possui 97 genes de fun^ao conhecida, 
bem como 30 outros, possivelmente regioes codificantes 
de proteinas, constituindo as chamadas janelas de lei- 
tura abertas (ver 6.2.2.1) de fun^ao ainda desconhecida 
(Figura 6-5). 

O plastoma da maioria das plantas consiste em duas 
grandes repeti^oes de sequencia inversas, que separam 
uma regiao singular pequena de uma grande. Contudo, 
nas coniferas e leguminosas, bem como em especies de 
outras familias, elas nao aparecem. 

O plastoma extraordinariamente pequeno do dinoflagelado 
Heterocapsa triquetra contem apenas nove genes, cada um dos 
quais localizado em um proprio cromossomo minicircular. 

A respeito da sua organiza^ao genetica, o DNApt diverge 
bastante do DNA nuclear, mas exibe muitas semelhan^as 
com os genomas circulares de bacterias (teoria endossim- 
bionte, ver 2.4). Entre outros aspectos, a falta de sequen¬ 
ces repetitivas e caracteristica de genomas procarioticos. 
Elas inexistem tambem no DNApt, nao considerando os 
genes duplos na regiao genica duplicada, aos quais perte- 
cem os genes de RNAr. 

O plastoma contem um conjunto completo de genes de RNAt e 
de RNAr, 20 genes para proteinas ribossomicas, bem como os 
quatro genes para uma das duas RNA polimerases plastidiais 
(a segundo e codificada no nucleo). Alem disso, o plastoma co- 
difica algumas proteinas necessarias para as rea^oes luminosas 
da fotossintese. Todavia, apenas uma unica enzima do ciclo de 
Calvin, a ribulose-l,5-bisfosfato carboxilase/oxigenase (Rubis- 
co), e formada com participa^ao do plastoma, que possui o gene 
para as oito subunidades grandes (identificado como gene rbcL; 


L de large = grande). As oito subunidades pequenas sao codifica- 
das no genoma nuclear. 

Os genes da grande maioria das proteinas plastidiais en- 
contram-se no genoma nuclear. As estimativas mostram 
que os plastidios contem aproximadamente 1.900-2.300 
proteinas diferentes, das quais, conforme mencionado, 
apenas cerca de 90 tambem sao codificadas no plastoma. 
Embora os plastidios - como as mitocondrias - dispo- 
nham de um proprio aparato de tradu^ao e transcri^ao, 
em sua fun^ao, portanto, eles dependem muito do material 
genetico do nucleo. Por isso, os plastidios e as mitocon¬ 
drias sao tambem conhecidos como organelas semiau¬ 
tonomas (teoria endossimbionte, ver 2.4). Os procariotos 
atuais possuem cerca de 2.000-4.000 genes, so raramente 
menos ou mais (Figura 6-4, Tabela 6-2). Durante a evolu- 
$ao de plastidios (algo comparavel vale para as mitocon¬ 
drias, ver 6.2.1.3), a maioria dos genes do endossimbionte 
original foi transferida para o nucleo, permanecendo nos 
plastidios apenas um residuo. Hoje, admite-se que no 
plastoma sao mantidos essencialmente apenas aqueles ge¬ 
nes que codificam fun^oes basicas (transcri^ao, tradu^ao), 
bem como aqueles sujeitos a um controle rapido e direto 
pelo metabolismo dos plastidios. Assim, por exemplo, o 
estado redox do sistema plastoquinona (ver 5.4.5) controla 
a transcri^ao do gene plastidial para a proteina D1 do cen- 
tro de rea^ao do fotossistema II (genepsfrA, Figuras 5-55 
e 6-5), bem como para ambas as proteinas do centro de 
rea^ao do fotossistema I (gene psaA, gene psaB, Figuras 
5-57 e 6-5); a ferredoxina reduzida, por regula^ao redox 
ditiol/dissulfeto direta, controla a inicia^ao da tradu^ao de 
psfrA-RNAm (Figura 6-5). 

Contudo, as atividades do nucleoma e do plastoma 
devem tambem ter uma sincroniza^ao fina. Assim, a ru- 
bisco e todos os complexos do transporte fotossintetico de 
eletrons, do mesmo modo como a ATP sintase, contem 
subunidades codificadas tanto no nucleo quanto em plas¬ 
tidios. Os mecanismos de coopera^ao de nucleoma e plas¬ 
toma nao estao esclarecidos. No entanto, a expressao geni¬ 
ca plastidial submete-se ao controle dos genes reguladores 
nucleares; por outro lado, tambem as atividades de genes 
nucleares - por exemplo, dos genes para as proteinas de 
liga^ao das clorofilas alb do complexo de capta<^ao_de luz 
(LHCII, light-harvesting complex II) (ver 5.4.3) ou do gene 
para a pequena subunidade da ribulose-l,5-bisfosfato car¬ 
boxilase/oxigenase, situado no nucleoma - sao influencia- 
das pelo estado funcional dos cloroplastos. 

6.2.1.3 Genoma mitocondrial 

Os genomas mitocondriais (condromas) das plantas sao 
variaveis quanto a tamanho e estrutura e geralmente mui¬ 
to maiores do que os de animais (vertebrados: cerca de 16 
kpb). O tamanho variavel e acompanhado em parte do au- 
mento correspondente do efetivo genico; essencialmente, ele 
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baseia-se em partes de tamanhos diferentes das sequencias 
nao codificantes, muitas das quais montadas a partir de ele- 
mentos repetitivos de sequencias. Entre estas, encontram-se 
ate segmentos de DNA estranho, provenientes do plastoma 


ou do nucleoma. O tamanho consideravel dos condromas de 
plantas, portanto, e o resultado de uma expansao secundaria, 
tipicamente vegetal, e nao de uma pequena perda de genes 
durante a evolugao mitocondrial. Os condromas tambem 



I I RNAr, outros 


| Fotossintese 


| Transcrigao 


| Fungao desconhecida 


■ RNAt 


I I Tradugao O Janela de leitura O Outras fungoes 


Figura 6-5 Mapa genetico do DNA de plastidios do tabaco (Nicotians tabacum). A posigao e a dimensao dos genes sao identificadas por 
caixinhas; os genes voltados para dentro sao transcritos no sentido horario e os voltados para fora sao transcritos no sentido anti-horario. 
As setas marcam unidades de transcrigao policistronicas e sua diregao de transcrigao. Os genes assinalados com * contem introns. Os seg¬ 
mentos do circulo do DNA apresentados com uma linha preta espessa representam as duas repetigoes de sequencias inversas e grandes, 
que contem tambem as origens da replicagao; os segmentos do circulo apresentados com uma linha delgada representam as duas regioes 
singulares. A nomenclatura para os genes plastidiais e a mesma adotada para procariotos (Ouadro 6-2). Alguns genes ou grupos de genes 
importantes: psa do fotossistema I, psb do fotossistema II, pet do transpose fotossintetico de eletrons, atp da ATP sintase, rbcl da subuni- 
dade grande (L de large) da ribulose-1,5-bisfosfato carboxilase/oxigenase. Alem destes: genes para protefnas ribossomicas da subunidade 
pequena (rps) ou grande (rp!) do ribossomo; RNA polimerase codificada em plastidios (rpo), RNA ribossomicos (rrn). Os genes dos RNAt estao 
indicados com o codigo de uma letra (Figura 1-11) do aminoacido transferido, assim como a sequencia 5’—>3’ do seu anticodon, por exemplo, 
H-GUG: RNAt HIS , anticodon 5’-GUG-3’, mas: fMet-CAU = gene para o RNAt, que se liga ao codon de iniciagao 5’-AUG-3’ atraves do seu antico¬ 
don 5’-CAU-3’ e transporta N-formilmetionina (fMet). As janelas de leitura abertas (open reading frames, orf) sao indicadas pelo seu numero 
de codigo, por exemplo, ORF 350. (Segundo P. Westhof e urn modelo de G. Link, gentilmente cedido.) 
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Figura 6-6 Controle redox da fotossintese. Alem da regulagao da distribuigao de energia (descrita na segao 5.4.8) por meio da agregagao do 
complexo de captagao de luz (LHCII) ao fotossistema II ou fotossistema I (dependente da fosforilagao de LHCII mediante uma LHCII cinase - 
parte inferior da figura - ativada pela plastoquinona reduzida (PQH 2 )), outros mecanismos de controle redox atuam nos niveis de transcrigao 
e de tradugao. A plastoquinona oxidada (PQ) induz a transcrigao do gene para a proteina D1 do PSII ( psbA ); a plastoquinona reduzida (PQH2) 
induz a transcrigao dos genes para as protefnas A e B do centra de reagao do PSI (psa/K, psa B). Mediante a conversao tiol/dissulfeto (Figura 
5-64) por tiorredoxina (TR) e uma proteina dissulfeto isomerase de 60-kDa (PDI60), a ferredoxina reduzida efetua a ativagao de uma proteina 
de ligagao ao RNA (BP47), que na forma reduzida liga-se especificamente a extremidade 5’ do psM-RNAm. A extremidade 5’ deste RNAm 
forma uma estrutura secundaria especial (estrutura stem-loop), que se origina por pareamento interno de bases na regiao do “stem”. A liga¬ 
gao da BP47 ao RNAm ativa sua tradugao. Admite-se que o comando complexo da transcrigao e da tradugao dos genes para as protefnas 
dos centros de reagao da fotossintese seja urn motivo para que ele, como a maioria dos genes, durante a evolugao dos plastidios a partir do 
genoma do endossimbionte original nao pudesse ser transferido para o nucleo. (Segundo E. Weiler.) 


sao estruturalmente poliploides e polienergides - compara- 
vel aos plastomas. Na levedura, encontram-se cerca de 100 
copias de condromas em varios nucleotideos por mitocon- 
dria; por celula, existem aproximadamente 6.500. 

O condroma da alga verde Chlamydomonas 
reinhardtii compreende 16 kbp de DNA mitocondrial 
(DNAmt) e consiste em uma molecula linear de DNA 
fita dupla. Os condromas dos fungos possuem compri- 
mento de aproximadamente 18-180 pkb ( Saccharomyces 
cerevisiae tern 78 pkb) e os das embriofitas vao de 189 
pkb ( Brassica oleracea) ate 2.400 pkb ( Cucumis melo) (Fi¬ 
gura 6-4). A maioria dos condromas de embriofitas con¬ 
siste em varias moleculas circulares de DNA fita dupla de 
tamanhos diferentes (Figura 6-7) - transformadas umas 
nas outras por meio de fenomenos de recombinagao 
na regiao das repetigoes da sequencia - e so esporadi- 
camente de uma molecula circular de DNA simples. No 
caso de condromas em fragmentagao, a molecula maior 


de DNAmt e denominada anel-mestre (do ingles master 
circle). O condroma da hepatica Marchantia polymorpha 
consiste tambem em um unico anel de DNAmt fita du¬ 
pla; esse e um dos genomas mitocondriais com a sequen¬ 
cia de bases totalmente conhecida (186.608 pb). 

Como no caso dos plastidios, a capacidade do geno¬ 
ma mitocondrial nao basta para codificar todas as pro- 
prias proteinas necessarias; a maioria e codificada no 
genoma nuclear e importada pela organela (ver 6.3.1.4). 
Diferentemente dos plastidios, as mitocondrias preci- 
sam importar ate determinados RNA. 

O efetivo genico dos condromas de especies diferentes e diver- 
so e vai de 12 (Chlamydomonas reinhardtii) ate acima de 60 ge¬ 
nes (por exemplo, Arabidopsis thaliana : 58, Marchantia poly- 
morpha : 66). Alem disso, diferentemente do plastoma, com 
base em eventos de recombinagao, tambem a disposigao dos 
genes no condroma e diferente de especie para especie. Alem 
dos componentes da cadeia respiratoria e da ATP sintase, exis- 
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Figura 6-7 Recombinagao intramolecular de DNA mitocondrial em 
plantas superiores. Em Brassica rapa, existem nas mitocondrias mo- 
leculas circulares de DNAmt de tres tamanhos diferentes; no cfrculo 
principal (218 pkb) esta contida uma repetigao de sequencia (seta), 
de modo que os processos de recombinagao podem resultar em 
dois cfrculos de DNA pequenos e incompletos; o fenomeno e rever- 
sfvel. (Segundo E. Weiler.) 


tem genes para algumas proteinas ribossomicas (ausentes, no 
entanto, nos condromas menores) e 2-3 dos quatro RNAr. 
Contudo, nenhum dos condromas conhecidos codifica todos 
os RNAt necessarios para a tradugao mitocondrial (M. poly- 
morpha : 29, A. thaliana : 22, C. reinhardtii : 3), de modo que os 
RNAt mitocondriais codificados no nucleo devem ser impor- 
tados pelas mitocondrias. O mecanismo de importagao e des- 
conhecido. A RNA polimerase necessaria para a transcrigao 
dos genes mitocondriais, em plantas, tambem e codificada no 
genoma nuclear. 

Uma consequencia dos frequentes eventos de recom¬ 
binagao, que ocorrem em diferentes distancias dos loci 
genicos, e a existencia de copias genicas defeituosas em 
muitos genomas mitocondriais. Assim, as vezes podem 
resultar proteinas defeituosas. Essas proteinas sao res- 
ponsaveis pela esterilidade masculina citoplasmatica 
(CMS, cytoplasmatisch vererbte mannliche sterilitat ), 
encontrada em muitas angiospermas, entre as quais 
importantes culturas (milho, paingo, trigo, beterraba), 
e motivada pela esterilidade do polen. O fenotipo CMS 
tem heranga materna, pois os gametas masculinos da 
maioria das angiospermas nao possuem mitocondrias 
(e tampouco plastidios). A esterilidade do polen tem 
um grande significado para a cultura de plantas de inte- 
resse economico. Por exemplo, pela cultura de hibridos 
de milho, que depende da estrita interrupgao da auto- 
polinizagao, pode ser evitada a dispendiosa retirada ma¬ 
nual das inflorescencias masculinas. 

6.2.2 Bases da atividade genica 


O capitulo anterior mostrou que a grande maioria dos 
genes de uma celula vegetal, e entre estes praticamente 
todos relevantes para o desenvolvimento, esta localizada 
no nucleo. Igualmente todas as proteinas que governam 
a atividade genica do plastoma e do condroma sao co- 
dificadas no nucleo, assim como todas as proteinas que 


participam da regulagao da biossintese proteica dessas 
organelas. A discussao a seguir sobre a estrutura genica 
e o controle da atividade genica limita-se, por isso, aos 
genes nucleares, especialmente aos que codificam pro- 
teinas. Onde for necessario, as relagoes nos genes plasti- 
diais serao brevemente esclarecidas. 

6.2.2.1 Estrutura genica 

O gene e um trecho do genoma transcrito em RNA. Pode 
se tratar de um RNA codificante de proteina, entao de- 
nominado RNA mensageiro (RNAm), ou de RNA nao 
codificante (RNAr, RNAt, entre outros tipos de RNA, 
ver 1.2.4). A regiao de um gene codificante de proteina, 
traduzida em proteina chama-se janela de leitura aberta 
(do ingles open reading frame, ORF). Em principio, a or- 
ganizagao de um gene e igual nos eucariotos; a Figura 6-8 
mostra a estrutura tipica, da qual, porem, podem existir 
detalhes divergentes. 

Na maioria dos genes eucaroticos a janela de leitu¬ 
ra aberta pode ser interrompida por sequencias de DNA 
nao codificantes, os introns (do ingles intervening re¬ 
gions). Os trechos de sequencia codificantes de proteinas 
sao denominados exons (do ingles expressed regions ), 
os genes sao identificados como genes em mosaico. A 
transcrigao comega em um ponto de iniciagao da trans¬ 
crigao (a primeira base transcrita e numerada com +1), 
frequentemente varias centenas de bases antes do co- 
mego da janela de leitura aberta; ela termina - as vezes 
igualmente distante - depois do final da janela de leitu¬ 
ra aberta e inclui as regioes dos exons e dos introns. O 
RNAm resultante e denominado transcrito primario 
e submete-se a processamento tanto cotranscricional 
(ou seja, que ocorre durante o fenomeno de transcrigao) 
quanto pos-transcricional. A regiao na diregao 5’ antes 
da iniciagao da tradugao e denominada regiao nao tradu¬ 
zida 5’ (do ingles leader) do RNAm; o segmento 3’ apos a 
parada da tradugao e a regiao nao traduzida 3’ (do ingles 
trailer) do RNAm. Ambas tem fungoes diferentes, em 
parte reguladoras. 

Um emprego simplificado de linguagem designa todos os seg- 
mentos de sequencia na diregao 5’ de um sitio considerado de 
uma sequencia de acidos nucleicos - por exemplo, da iniciagao 
da transcrigao de um gene - como situados “a montante” (do in¬ 
gles upstream ); todos os trechos na diregao 3’ desse sitio estao 
situados “a jusante” (do ingles, downstream = a jusante). 

Em geral, a transcrigao de um gene eucariotico tem trans- 
curso monocistronico, ou seja, o RNAm formado codifi¬ 
ca uma unica proteina. O trecho de DNA que controla a 
transcrigao de um gene e denominado promotor. Os pro- 
motores situam-se “antes”, numa posigao imediatamente 
anterior a iniciagao da transcrigao, e compreendem cer- 
ca de 150-200 pares de bases. Podem, no entanto, chegar 
ate a regiao transcrita do gene e abranger introns e talvez 
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Figura 6-8 Organizagao geral de um gene em mosaico do nucleo e do seu promotor. Com frequencia, e chamado de gene o conjunto 
formado pelo promotor e a regiao transcrita. Os elementos estruturais sao explicados individualmente no texto. A = Adenina. C = Citosina, 
G = Guanina, T = Timina, U = Uracila, N = Base qualquer. (Segundo E. Weiler.) 


ate trechos de DNA situados “depois” da janela de leitura 
aberta. Por esses motivos, com frequencia e chamado de 
gene o trecho transcrito de uma molecula de DNA junto 
com o seu promotor (Figura 6-8). Por fim, para muitos 
genes encontram-se trechos de DNA que se situam muito 
distantes do proprio gene, mas cuja transcrigao fomentam 
ou inibem. Esses trechos de DNA sao denominados real- 
gadores (do ingles, to enhance = realgar) ou silenciadores 
(do ingles, to silence = silenciar). Enquanto os promotores 
controlam um gene de cada vez, os realgadores ou silen¬ 
ciadores, em geral, atuam sobre varios genes e - ao contra- 
rio dos elementos reguladores de um promotor - indepen- 
dem da posigao e da orientagao. 

Diferentemente do genoma nuclear, numerosos genes do DNApt, 
de maneira semelhante as bacterias, sao controlados de cada vez 
em grupos de varios genes por um promotor comum e trans- 
critos a RNAm policistronicos (Figura 6-5). O RNAm policis- 
tronico pode ser processado de maneiras diferentes. Alem disso, 
em alguns genes plastidiais existem introns - uma raridade em 
bacterias, mas encontrados em Archaea. 

6.2.2.2 Processo de transcrito 

A conversao da informagao genetica em estrutura e fun- 
gao da celula viva requer o fluxo de informagoes DNA 
-^RNAm —» Proteina. Com isso, inicialmente o codigo do 
DNA e transcrito no codigo colinear do RNAm (transcri¬ 
gao), esse codigo do RNA e entao traduzido em um codi¬ 
go de aminoacidos de um polipeptideo igualmente linear 
(tradugao, ver 6.3.1.2). Tanto quanto se sabe, a sequencia 
primaria de um polipeptideo contem todas as informa¬ 
goes para a formagao da proteina com capacidade funcio- 


nal (ver 1.3.2, para formagao das estruturas secundaria, 
terciaria e talvez quaternaria), embora nao raramente a 
formagao da conformagao nativa exija a atuagao de ou- 
tras proteinas (os auxiliares no dobramento, denominados 
chaperonas e chaperoninas, ver 6.3.1.2 e 6.3.1.4). 

O processo global da realizagao da informagao geneti¬ 
ca (do gene ate a proteina) tern muitos niveis (Figura 6-9) 
e pode ser mostrado aqui apenas nos seus aspectos essen- 
ciais, com enfase nos pontos de controle mais importantes. 

A intensidade da expressao genica (“atividade ge- 
nica”) e determinada pela frequencia com a qual uma 
sintese de RNAm bem-sucedida e comegada no ponto de 
iniciagao da transcrigao do gene. A velocidade da sintese 
do RNAm e determinada pela processabilidade da RNA 
polimerase DNA-dependente; ela e praticamente cons- 
tante. Os genes codificantes de proteinas sao transcritos 
pela DNA polimerase II DNA-dependente. A RNA poli¬ 
merase I transcreve os genes para os RNAr grandes (RNAr 
28S,18S e 5,8S). A RNA polimerase III transcreve os genes 
para o RNAr 5S (pequeno), os genes para os RNAt e os 
genes para outros RNA pequenos. A seguir, sao considera- 
dos apenas os genes transcritos pela polimerase II. 

Das tres fases da transcrigao: 

• iniciagao da transcrigao, 

• alongamento do RNA, 

• terminagao da transcrigao, 

principalmente a primeira fase esta sujeita a uma regula- 
gao. Os processos moleculares subjacentes foram exami- 
nados de maneira especialmente intensiva em animais e 
na levedura do pao, mas no essencial devem valer para 
todos os eucariotos. 
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Como iniciagao da transcrigao considera-se a orga- 
nizagao do transcriptossomo, um complexo multiprotei- 
co de massa molecular grande, com participagao da RNA 
polimerase II, no ponto de iniciagao da transcrigao (Fi- 
gura 6-10). A primeira fase da transcrigao termina com 
a saida da RNA polimerase do complexo e comega com o 
alongamento do RNAm, apos o que o transcriptossomo 



Figura 6-9 Fluxo de informagoes do gene ate a protema com ca- 
pacidade funcional. As regioes dos acidos nucleicos, mostradas 
em vermelho, tern fungao de codificagao de proteinas. Alguns 
passos isolados na celula em parte paralelamente (ver texto) e 
estao apresentados sequencialmente apenas para uma visao 
geral melhor. Setas vermelhas: sitios principals de regulagao. 0 
andamento apresentado e valido para os genes do nucleo. (Se- 
gundo E. Weiler.) 


novamente se decompoe, para eventualmente logo a se- 
guir se formar de novo. 

A acessibilidade do promotor para as proteinas par- 
ticipantes e decisiva para a formagao do complexo. Ao 
longo do genoma, essa acessibilidade e controlada pela 
estrutura da cromatina, com participagao de mecanismos 
espedficos para os genes. E em geral aceito que, mesmo 
durante a transcrigao, os genes mostram estrutura de nu- 
cleossomos (ver 2.2.3.1), e a cromatina ocorre na forma 
de solenoide (estrutura de 30 nm) ou na conformagao 
de “colar de perolas” (Figuras 2-21 e 2-22A). No nucleo 
em interfase, essas regioes localizam-se na eucromatina; 
na heterocromatina (ver 2.2.3), o DNA esta fortemente 
condensado e nao e transcrito. A indugao da formagao 
da cromatina e um mecanismo de inativagao de grupos 
maiores de genes, para, por exemplo, com a conclusao de 
processos de desenvolvimento, nao mais paralisar fungoes 
necessarias (em prindpio reversiveis). Por isso, as regioes 
de heterocromatina tambem se distinguem em diferentes 
tecidos diferenciados. 

O DNA da eucromatina forma dominios estruturais 
que, ao microscopio eletronico, podem ser caracterizados 
como estruturas em alga; por meio de determinadas re¬ 
gioes de sequencia de DNA ricas em AT (do ingles scaffold 
attachment regions , SARs), as algas estao fixadas a protei¬ 
nas estruturais da matriz nuclear. Admite-se que os genes 
ativos na transcrigao sao encontrados nessas algas. Esses 
dominios funcionais sao caracterizados por uma estrutu¬ 
ra de cromatina “aberta”, que se forma em consequencia 
da acetilagao de restos de lisina das histonas (proteinas) 
dos nucleossomos por histona acetilases. Mediante a 
acetilagao, o numero de cargas positivas das histonas se 
reduz. Desse modo, sua interagao com o DNA carregado 
negativamente fica mais fraca. As histonas desacetilases 
sao responsaveis pelo processo inverso da condensagao 
da cromatina, que implica na redugao parcial ou total da 
atividade de transcrigao. A desacetilagao de histonas ocor¬ 
re preferencialmente em regioes de DNA metilado. Essa 
modificagao do DNA, tipica de eucariotos, e catalisada 
por citosina-metil transferases, que convertem determi¬ 
nadas citosinas (que na posigao 3’ apresentam uma gua- 
nina como base vizinha direta ou duas posigoes adiante) 
em 5-metilcitosina. Em vegetais, ate 30% das citosinas do 
genoma podem ser metiladas. Na replicagao (ver 1.2.3), 
o padrao de metilagao da fita-mae do DNA e copiado so- 
bre a fita-filha: dessa maneira, o estado de condensagao 
(ao longo do genoma) da cromatina e transmitido as celu- 
las-filhas. Provavelmente, as regioes metiladas sao abertas 
por proteinas de ligagao especificas, que, por um lado, di- 
ficultam o deposito de fatores de transcrigao e, por outro 
lado, facilitam a ligagao das histona desacetilases, as quais 
iniciam a condensagao da cromatina. Os trechos repetiti- 
vos da sequencia de DNA e os transposons sao frequen- 
temente hipermetilados e, desse modo, heterocromaticos. 
Isso e visto como um mecanismo de inativagao que im¬ 
pede a transposigao de transposons e, com isso, opoe-se 
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aos movimentos indesejados do DNA. Alem disso, outros 
fatores, em parte ainda nao examinados mais detidamen- 
te, parecem modificar a deposigao de nucleossomos na 
regiao das histonas acetiladas. 

Pode-se admitir que, por intermedio dos processos 
descritos, numerosos genes do genoma sao transferidos 


para um estado competente de transcrigao, requisito para 
a formagao do complexo de iniciagao da transcrigao 
(transcriptossomo). 

A uniao do transcriptossomo ao promotor de um 
gene competente de transcrigao abrange varios niveis (Fi- 
gura 6-10): 


Figura 6-10 Etapas parciais da iniciagao da 
transcrigao para um gene codificante de pro- 
teinas no nucleo. Segundo esta representa- 
gao, na regiao da caixa TATA, um complexo 
RNA polimerase ll-holoenzima ja formado li- 
ga-se ao fator de transcrigao (geral) D da poli¬ 
merase (TFIID), em interagao simultanea com 
o complexo realgador igualmente ja formado. 
De acordo com outra representagao, a liga¬ 
gao do complexo RNA polimerase ll-holoenzi- 
ma ao TFIID se realiza sequencialmente pelo 
deposito de componentes individuals, segui- 
do de uma formagao igualmente sucessiva 
do elemento realgador. Outros esclarecimen- 
tos encontram-se no texto. DLD, Domihio de 
ligagao ao DNA; DA, Domfnio de ativagao de 
um fator de transcrigao regulador; TPL, Caixa 
TATA-protefna de ligagao; TFA, TPL-fator as- 
sociado. (Segundo E. Weiler.) 
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1. Forma^ao de uma plataforma para a liga^ao da RNA 
polimerase II ao promotor na proximidade do inicio 
da transcri^ao. Essa fun^ao e exercida por um fator 
de transcri^ao TFIID, complexo proteico de uma cai- 
xa TATA-proteina de liga^ao (TBP) e varios fatores 
associados a TBP (TAFs, todos sao proteinas). Uma 
vez que varios dos TAFs mostram dommios proteicos 
semelhantes a histonas, presumiu-se que a plataforma 
constituisse uma estrutura semelhante a nucleosso- 
mo. A regiao de imcio da transcri^ao de localiza^ao 
“a montante” ate a regiao -70, que contem eventual- 
mente a caixa CAAT (Figura 6-8) e abrange princi- 
palmente a caixa TATA, e tambem conhecida como 
promotor-nucleo (do ingles core promotor). 

2. Forma^ao de um elemento real^ador na regiao dos 
segmentos do promotor com localiza^ao “a mon¬ 
tante”, talvez com a inclusao de regioes real^adoras 
ou silenciadoras. De modo semelhante ao promo¬ 
tor-nucleo, esses segmentos de DNA sao identificados 
por curtos trechos de sequencia caracteristicos, que 
aparecem em grande numero e alta densidade (ate 
mesmo sobrepostos) e representam sequencias-alvo 
para a liga^ao de fatores reguladores de transcri^ao 
(que devem ser distinguidos dos fatores de transcri- 
$ao gerais, como TFIID e outros, que pertencem ao 
conjunto polimerase-holoenzima). Esses segmentos 
de DNA sao designados tambem como elementos cis 
reguladores e as proteinas a eles ligadas como fato¬ 
res trans. Distinguem-se varias classes de fatores de 
transcri^ao: 1) aqueles que possuem tanto caracte- 
risticas de liga^ao ao DNA quanto a proteinas e, por 
conta dos dommios de liga^ao ao DNA com os cor- 
respondentes elementos cis do promotor, estabelecem 
uma intera^ao especifica da sequencia, enquanto com 
seus dommios de liga^ao a proteinas ligam-se a outros 
fatores de transcri^ao ou componentes do complexo 
RNA polimerase II-holoenzima, e outros 2) que es¬ 
tabelecem intera^oes proteina-proteina e sao identifi¬ 
cados como mediadores ou coativadores. Um terceiro 
grupo de fatores de transcri^ao causa encurvamento 
do DNA (Figura 6-10). A forma^ao do elemento real- 
^ador, constituido de muitos componentes proteicos, 
permite numerosas e sutis possibilidades de regula^ao 
da atividade genica (ver 6.2.2.3). 

3. Recrutamento da RNA polimerase II DNA-dependente. 
Junto com outras proteinas mediadoras e a plataforma 
ao promotor-nucleo, o elemento real^ador forma uma 
estrutura a qual o complexo RNA polimerase II-holo- 
enzima se liga. A holoenzima consiste na propria RNA 
polimerase II DNA-dependente (na levedura, consiste 
de 14 subunidades) e em outros fatores de transcri^ao 
gerais (TFIIA, B, E, F, H), bem como em numerosas pro- 
teinas mediadoras. Com isso, o complexo de inicia^ao 
da transcri^ao esta completamente montado. 

O comedo da transcri^ao e introduzido por meio de uma 

fusao local do DNA na zona do ponto de partida da trans- 


cri^ao. Isso poderia ser facilitado pelo fator de transcri- 
$ao geral TFIIH, que possui atividade de helicase que 
desenrola o DNA. Forma-se o assim chamado “complexo 
promotor aberto”. TFIIH possui adicionalmente uma ati¬ 
vidade de cinase e fosforila residuos de aminoacidos no 
C-terminal da RNA polimerase II. A enzima fosforilada 
come^a entao com a sintese de RNAm, deixa o complexo 
de inicia^ao (que se desfaz na sequencia), desloca-se ao 
longo da fita-molde na dire^ao 3’—>5* e produz o trans- 
crito de RNAm com a sequencia complementar de bases 
na dire^ao 5’—>3*. A fita de DNA com sequencia identica a 
do RNAm formado (com a particularidade que, no lugar 
da timina (T) no DNA, esta a uracila (U) no RNAm, ver 
1.2.4) e denominada fita codificante. Conforme a defi- 
ni^ao, as informa^oes da sequencia para os elementos do 
promotor e genes se efetuam sempre na dire^ao 5’—>3* da 
fita codificante (Figura 6-11). 

As analises da estrutura fina de nucleos em interfase, com auxilio 
de anticorpos a anti-elementos proteicos do aparato de transcri¬ 
be) (por exemplo, anti-RNA polimerase) mostraram que a ati¬ 
vidade de transcri^ao nao tern distribute uniforme no nucleo, 
mas sim e concentrada em determinadas regioes. Nessas regioes, 
denominadas “fabricas de transcribe)”, os complexos de inicia^ao 
da transcribe* devem se formar, e a polimerase deve permanecer 
durante a transcribe), presumivelmente ligada a matriz nuclear. 
Portanto, segundo esta ideia, a enzima nao se deslocaria ao longo 
do DNA, mas sim “atravessaria” o DNA com a polimeriza^ao si- 
multanea do RNA. De maneira semelhante, a replica^ao do DNA 
tambem deve ser realizada por enzimas ancoradas (“fabrica de 
replica^ao”), enquanto a molecula de DNA se move. 

Enquanto em bacterias o RNAm transcrito e produzido 
diretamente em forma madura e mesmo a liga^ao dos ri- 
bossomos e a tradu^ao (ou seja, a sintese proteica) ja co- 
me^am durante a transcribe em andamento no RNAm 
em forma^ao, a transcribe dos genes eucarioticos fornece 
inicialmente transcrito primarios (em conjunto, denomi- 
nados RNA heteronuclear, RNAhn), que sao processados 
ainda no nucleo. O processamento compreende: 

• a forma^ao de um quepe (do ingles cap) na extremi- 
dade 5’ do RNAm (o processo em ingles denomina-se 
capping ); 

• a remo^ao dos introns, em um processo denominado 
corte e juncao (do ingles splicing ); e 

• a adi^ao de uma cauda de poli A na extremidade 3’ da 
maioria dos RNA. 

O RNAm maduro processado sai do nucleo pelos poros 
nucleares e e traduzido no citoplasma (ver 6.3.1.2). 

As rea^oes do processamento transcorrem de modo 
cotranscricional, portanto, ja durante o alongamento do 
transcrito primario atraves de RNA polimerase II. 

A estrutura do quepe e formada logo que a extremi¬ 
dade 5’ do RNA resultante deixa a RNA polimerase. A 
guanilil transferase transfere de GTP um residuo de GMP 
para a estrutura trifosfatada na extremidade do RNA, com 
separate do residuo y-fosfato do RNAm e forma^ao de 
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uma ponte trifosfato 5’-5’ (Figura 6-12). Apos, uma gua- 
nina-metil transferase metila o atomo 7 de nitrogenio da 
guanina acrescida. Essa estrutura basica pode ser modi- 
ficada por outras metilagoes (na primeira base do RNA, 
a qual o resto de GMP foi anexado, bem como nos gru- 


pos 2’-OH das riboses da primeira e/ou segunda base do 
RNA). Admite-se que o quepe seja importante tanto para 
a exportagao do RNAm maduro a partir do nucleo como 
para a iniciagao da tradugao (ver 6.3.1.2) e talvez para a 
estabilidade do RNAm. 


RNA polimerase 

/ 


Fita-molde 


Fita codificante 


Desenrolamento do DNA 



0 

II 

-0-P-0 



Figura 6-11 Fase de alongamento da sfntese de um RNAm. A A RNA polimerase II DNA-dependente liga-se ao DNA dupla-helice com desen¬ 
rolamento localizado do DNA. Na diregao 5’—>3’ da regiao desta “bolha de transcrigao” (Transkriptionsblase; regiao em que as fitas do DNA 
estao desenroladas), a polimerase II sintetiza o RNAm com a sequencia de bases complementar a fita-molde e identica a fita codificante; 
no lugar da T no DNA, e adicionada a U no RNAm (Figura 1-3, 1-4). Na regiao da “bolha de transcrigao”, forma-se uma helice hfbrida de DNA 
e RNA com cerca de 10-12 pb, da qual participa a fita-molde complementar ao RNAm. A ordem de nucleotfdeos transcrita e um codon de 
metionina (AUG, Tabela 6-3), que devido a seu entorno (5’-AACA AUG GC-3’) e identificado como ponto de partida da tradugao. Essa e outras 
sequences semelhantes na regiao do codon de partida da tradugao sao conhecidas tambem como sequences de Kozak. B Andamento da 
sfntese do RNAm. (A segundo L. Stryer, modificado.) 
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Figura 6-12 Formagao da estrutu- 
ra de quepe na extremidade 5’, no 
transcrito primario do gene codifica- 
do no nucleo. A sfntese transcorre de 
modo cotranscricional, tao logo a ex¬ 
tremidade 5’ do RNAm resultante na 
RNA polimerase torna-se livre. N p N 2 , 
quaisquer nucleotfdeos; P = fosfato 
(essa gratia diverge da convengao bio- 
qufmica, mas e geralmente usada em 
acidos nucleicos). (Segundo E. Weiler.) 


A remogao dos mtrons, a qual nao detalharemos aqui 
por motivo de espago, acontece de maneira bastante pre- 
cisa nos sitios de corte e jungao, caracterizados por ordens 
de bases conservadas (isto e, ordens de bases identicas em 
quase todos os genes). Os limites dos introns de quase to- 
dos os genes nucleares codificantes de proteinas sao deter- 
minados pela ordem de bases: 

5'-l GU..„ AG i — 3' 

(as setas marcam os sitios de jungao). A composigao de ba¬ 
ses dos introns em geral e mais rica em AT do que a dos 
exons; logo, o DNA dupla-helice na regiao dos introns pode 
ser “fundido” mais facilmente. Alem de fatores proteicos, 
varios RNA nucleares pequenos (do ingles small nuclear 
RNA, RNAsn) participam do processo de corte e jungao. 

Os introns de genes de RNAr ou de RNAt, bem como os exis- 
tentes no plastoma e no condroma, tern outras estruturas e ou- 
tros mecanismos de jungao. Assim, alguns desses introns exibem 
autojungao: eles realizam seu fenomeno de jungao de maneira 


autocatalitica. Os acidos ribonucleicos ativos enzimaticamente 
sao denominados ribozimas. Admite-se que as ribozimas sejam 
residuos de um “mundo de RNA”, de um nivel bastante inicial da 
evolugao da vida, cujo quimismo continha predominantemente 
reagoes de acidos ribonucleicos. A atividade da peptidil trans¬ 
ferase na produgao das ligagoes peptidicas durante a sintese pro- 
teica (ver 6.3.1.2), segundo o conhecimento atual, tambem e efe- 
tuada por uma ribozima, o RNAr 23S da grande subunidade do 
ribossomo 70S (ou o RNAr 28S nos ribossomos 80S, ver 2.2.4). 

A poliadenilagao da extremidade 3’ do RNAm, tipica 
para RNAm eucarioticos (mas as vezes nao esta presente), 
relaciona-se com a terminagao da transcrigao desses ge¬ 
nes e e catalisada por uma RNA polimerase independente 
da fita-molde, a poli (A) polimerase. A reagao precede a 
hidrolise do RNAm perto da extremidade de transcrigao, 
que produz uma nova extremidade 3’, a qual e adicionada 
a cauda de poli A (adigao sucessiva de AMP a partir do 
ATP, ate varias centenas de residuos). O sitio de proces- 
samento e frequentemente marcado por uma sequencia 
curta de RNA, que, no entanto, pode ser bastante variavel 
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em vegetais. Alem da sua participate) na termina^ao da 
transcri^ao, parece que a poliadenila^ao tambem influen- 
cia a estabilidade do RNAm. Ainda precisa ser esclarecido 
se ela tambem e importante para a inicia^ao da tradu^ao, 
conforme fora cogitado. 

A sequencia de bases apresenta modifica^ao pos-transcricional 
em determinados sitios, algo extremamente raro em RNAm co- 
dificados no nucleo, esporadico em RNAm plastidiais e frequen- 
te em RNAm mitocondriais. Esse processo e denominado edi^ao 
do RNA. Com isso, citosina e convertida em uracila (raramente 
acontece o contrario) e so assim produz o molde de RNAm cor- 
reta para a tradu^ao. A edi^ao de RNA mitocondriais ate agora 
nao foi encontrada em algas e musgos; ela e tipica para as cormo- 
fitas (samambaias, angiospermas e gimnospermas). O mecanis- 
mo da edi^ao e pouco conhecido. A forma^ao das bases raras no 
RNAr e especialmente no RNAt (Figura 1-10) efetua-se de modo 
pos-transcricional. 

Da inicia^ao da transcri^ao de um gene ate a existencia do 
RNAm maduro, podem passar varios minutos. Partindo 
do processamento de cerca de 2.000 bases por minuto por 
parte da RNA polimerase, o alongamento do RNAm em 
um gene de tamanho mediano (3,5-5 pkb) sozinho dura 
cerca 2-3 minutos. 

A transcri^ao dos genes plastidiais e realizada por: duas RNA 
polimerases DNA-dependentes; uma enzima codificada em 
plastidios, com organiza^ao muito semelhante a da RNA poli¬ 
merase bacteriana e diferentes fatores U (todos sao codificados 
no nucleo) espedficos de promotores; e uma RNA polimerase 
(estruturalmente diferente e codificada no nucleo), que em or- 
ganiza^ao se assemelha as duas RNA polimerases das miton- 
drias, tambem codificadas no nucleo. Esse segundo tipo de poli¬ 
merase tern parentesco com RNA polimerases de bacteriofagos, 
distingue-se presumidamente por uma velocidade de sintese 
bastante alta e e empregado em plastidios para a sintese dos 
transcritos mais longos. Hipotetiza-se que os protoeucitos (teo- 
ria endossimbionte, ver 2.4) contrairam doen^a de procariotos 
infectados por fagos. 

Os processos de transcri^ao podem ser fortemente inibi- 
dos com antibioticos e toxinas. Assim, as rifamicinas de Strep- 
tomyces (ou a rifampicina, derivado semissintetico) impedem 
a inicia^ao da sintese de RNA por meio da inibi^ao da RNA po¬ 
limerase procariotica, mas nao da eucariotica. A actinomicina 
D, de uma outra cepa de Streptomyces , impede a transcri^ao em 
procariotos e eucariotos mediante liga^ao a moleculas de DNA 
dupla-fita, que, por isso, nao sao mais utilizaveis como matrizes 
para a sintese de RNA. A a-amanitina, toxina do fungo Ama¬ 
nita phalloides , inibe fortemente a RNA polimerase II DNA-de- 
pendente (inibe fracamente a RNA polimerase III e nao inibe 
a RNA polimerase I) e, assim, bloqueia a fase de alongamento 
da sintese de RNAm, especialmente dos genes codificantes de 
proteinas no nucleo. 

A concentra^ao de um determinado RNAm na celula de- 
pende nao so da frequencia da inicia^ao da transcri^ao 
no respectivo promotor genico e da efetividade das eta- 
pas de processamento, mas tambem da estabilidade do 


RNAm na celula. Portanto, ela depende do metabolismo 
subsequente da molecula, em que a vida media biologi- 
ca (portanto, o tempo necessario para a degrada^ao de 
50% das moleculas, apos a cessa^ao da sintese) pode ser 
de alguns minutos ate varios anos (RNAm em sementes). 
Muito pouco e conhecido a respeito da degrada^ao de 
RNAm vegetais. Como em outros eucariotos, a degrada- 
^ao muitas vezes parece ser introduzida pela remo^ao da 
cauda de poli A e do quepe na extremidade 5’ e catalisada 
por exonucleases 5’ (enzimas que, por hidrolise, liberam 
mononucleotideos da extremidade 5’). Existem indicios 
que a degrada^ao do RNAm esta sujeita a uma regula^ao, 
mas nao ha qualquer ideia concreta sobre os mecanismos 
reguladores. 

6.2.2.3 Controle da transcricjao 

Embora na rota do gene ate a proteina sejam percorridos 
multiplos pontos de controle (Figura 6-9) que, em conjun- 
to, decidem sobre a quantidade da respectiva proteina em 
uma celula, a atividade genica diferencial subjacente aos 
fenomenos de desenvolvimento e regulada durante o pro¬ 
cesso da inicia^ao da transcri^ao. Aqui sao determinados 
os genes a serem transcritos e em que grau. Sao acrescidos 
mecanismos de controle genico, que afetam a estrutura da 
cromatina (ver 6.22.2). O controle da atividade dos genes 
isolados e essencialmente governado durante a forma^ao 
do elemento real^ador (Figura 6-10). Para isso, sao impor- 
tantes os respectivos elementos cis e sua combina^ao na 
regiao do promotor, alem de real^adores e silenciadores 
adicionais (Figuras 6-8 e 6-10), bem como os fatores de 
transcri^ao existentes em uma determinada celula (ou for- 
mados de acordo com a necessidade) e seu estado de ativi¬ 
dade. O genoma nuclear de Arabidopsis thaliana (Quadro 
6-1) contem mais de 1.700 genes que codificam diferen¬ 
tes fatores de transcri^ao, compreendendo mais de 5% de 
todos os genes. Tanto a transcri^ao dos genes para a for- 
ma^ao de determinados fatores de transcri^ao reguladores 
como o estado de atividade dessas proteinas estao sujeitos 
ao controle por fatores endogenos e exogenos. Dessa ma- 
neira, com frequencia sao percorridas cascatas de varios 
niveis de processos de regula^ao genica: um padrao de ati¬ 
vidade (altamente estruturado espacial e temporalmente) 
de genes reguladores da transcri^ao exerce um comando 
diferenciado das atividades de muitos genes-alvo codi- 
ficadores de proteinas estruturais e enzimas, que ao fim 
realizam a expressao fenotipica da caracteristica do desen¬ 
volvimento. 

Assim, conhecem-se elementos cis hormonio-res- 
ponsivos, aos quais, por atua^ao de um fitormonio sobre 
a celula, se ligam proteinas de ativa^ao especificas, ou 
elementos cis responsivos a luz, os quais medeiam a re- 
gula^ao luminosa de determinados genes (Figura 6-87). 
A indu^ao da forma^ao de novo de enzimas mediante 
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substratos (exemplo: nitrato redutase, indutor: nitrato) 
ou a repressao da forma^ao de novo de enzimas por meio 
de produtos (exemplo: repressao da nitrato redutase por 
meio de ions amonio e glutamina; da glutamina sintase 
pela glutamina) ja foram mencionadas no capitulo sobre 
fisiologia do desenvolvimento; elas sao exemplos de um 
controle de metabolitos da transcri^ao. Esses processos 
estao bem examinados em procariotos (ver livros de mi- 
crobiologia). Muitos fenomenos moleculares do controle 
da transcri^ao, no entanto, sao ainda desconhecidos em 
eucariotos e especialmente em plantas superiores. 

Alem desses elementos cis especificos e seus respec- 
tivos fatores de transcri^ao, em promotores dos genes 
regulaveis encontram-se tambem os elementos cis , que 
ocorrem em diferentes genes e ligam fatores de transcri- 
$ao correspondentemente muito frequentes. Isso provoca 
a promo^ao geral, embora nao seletiva, da atividade de 
transcri^ao desses genes, que somente devido ao acopla- 
mento com elementos cis especificos e seus fatores de 
transcri<;ao e submetida a controle seletivo. Dois elemen¬ 
tos cis bem caracterizados, presentes em forma tipica ou 
variada nos promotores de numerosos genes regulados, 
sao a caixa G (5’-CACGTG-3’) e a caixa GT-1 (5’-GG- 
TTAA-3’), cujas respectivas proteinas de liga^ao pude- 
ram ser identificadas. Pela combina^ao gene-especifica 
do promotor-nucleo + elementos cis reguladores gerais 
+ elementos cis que concedem especificidade e possivel 
um controle extraordinariamente multiplo da expressao 
genica. O espectro de possibilidades e ainda aumentado 
pela evolu^ao de familias de genes, cujos membros, me- 
diante a combina^ao com um respectivo promotor pro- 
prio, podem ser submetidos a uma regula^ao de trans- 
cri<;ao diferente. Assim, o tabaco possui nove genes para 
a ATPase do tipo P, que se presta a organiza^ao da for$a 
motora de protons na plasmalema (ver 5.1.4.3, Figura 
5-4).Cada um desses genes e controlado por um outro 
promotor estruturado. 

Os genes, cuja regiao codificante permite reconhecer um nitido 
parentesco de sequencia, sao conhecidos como homologos. Os 
genes homologos sao ortologos, quando podem ser encontra- 
dos em organismos diferentes e descendem de um precursor co¬ 
mum; eles sao paralogos, quando resultam de duplica^ao (oes) 
genica (s) no interior de um genoma. 

Diferentemente dos procariotos, cuja RNA polimerase 
DNA-dependente liga-se diretamente de maneira muito forte 
aos seus promotores, a RNA polimerase II DNA-dependente 
dos eucariotos liga-se apenas muito fracamente ao promo- 
tor-nucleo. Por isso, a “atividade basica” de um promotor bac- 
teriano e muito alta e a de um promotor eucariotico e muito 
baixa. Esse e o motivo pelo qual os mecanismos de repressao 
para redu^ao da atividade genica sao amplamente distribuidos 
em procariotos, mas muito raros em eucariotos. Nos eucariotos, 
os mecanismos da inicia^ao da transcribe) atuam preponderan- 
temente no sentido de uma eleva^ao da taxa de inicia^ao por 
meio de ativadores de transcribe. 


6.3 Bases celulares do 
desenvolvimento 


6.3.1 Metabolismo e distribuicjao de 
protefnas no interior da celula 


Na rota da realiza^ao da informa^ao genetica, apos efetu- 
ada a transcribe, a informa^ao contida no RNAm e em- 
pregada para forma^ao de proteinas. Esse processo ocorre 
nos ribossomos e e denominado tradu^ao. Com isso, o 
codigo genetico (ver 6.3.1.1) e transcrito em uma sequen¬ 
cia colinear de aminoacidos. O dobramento proteico e 
talvez as modifica^oes proteicas, ambos os processos que 
podem acontecer ja durante a sintese proteica (cotradu- 
^ao) ou apos a conclusao da sintese proteica (pos-tradu- 
^ao) concluem a forma^ao das proteinas com capacidade 
funcional (ver 6.3.1.2). O equipamento proteico de uma 
celula resulta de uma simultaneidade regular de sintese e 
degrada^ao (6.3.1.3). Nos eucitos, sintese proteica realiza- 
-se no citoplasma, em plastidios (desde que presentes) e 
em mitocondrias. As proteinas formadas em plastidios ou 
mitocondrias permanecem na respectiva organela, ao pas- 
so que as sintetizadas no citoplasma tern muitos destinos 
celulares diferentes ou sao separadas da celula. A distri- 
bui^ao correta das proteinas no interior da celula e decisi- 
va para a realiza^ao e a manuten^ao da compartimentali- 
za^ao dos eucitos (ver 6.3.1.4). 

6.3.1.1 Codigo genetico 

Dos numerosos aminoacidos existentes naturalmente, em 
regra apenas 20, os assim chamados aminoacidos protei- 
cos sao empregados para a sintese de proteinas durante 
a tradu^ao (Figura 1-11). Sua ordem em uma proteina e 
estabelecida na sequencia das bases no DNA ou, mais pre- 
cisamente, no RNAm. 

O conteudo da informa^ao do DNA ou do RNAm, 
expresso com quatro sinais (“letras do codigo”), na sin- 
tese proteica deve ser traduzido em no maximo 20 si¬ 
nais (igualmente informativos) do polipeptideo. Fica 
claro que os quatro sinais dos acidos nucleicos sao utili- 
zaveis somente em combina^ao para codifica^ao do 20 
sinais das proteinas. Se cada dupla de bases (do alemao, 
basenduplett ), das quatro bases diferentes, representasse 
uma c palavra-codigo” do codigo genetico, ela especifica- 
ria um determinado aminoacido, podendo portanto, ser 
codificados no maximo 4 2 = 16 aminoacidos diferentes. Se 
tres nucleotideos em sequencia (trio; do alemao triplett ) 
formarem uma palavra-codigo, podem ser codificados 
4 3 = 64 aminoacidos diferentes. Esta comprovado que o 
codigo genetico consiste em trios de bases sequenciais e 
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Tabela 6-3 Codigo genetico padrao 


uuu 

Phe 

UCU 

Ser 

UAU 

Tyr 

UGU 

Cys 

uuc 

Phe 

UCC 

Ser 

UAC 

Tyr 

UGC 

Cys 

UUA 

Leu 

UCA 

Ser 

UAA 

Terminagao 

UGA 

Terminagao 

UUG 

Leu 

UCG 

Ser 

UAG 

Terminagao 

UGG 

Trp 

cuu 

Leu 

ecu 

Pro 

CAU 

His 

CGU 

Arg 

cue 

Leu 

CCC 

Pro 

CAC 

His 

CGC 

Arg 

CUA 

Leu 

CCA 

Pro 

CAA 

Gin 

CGA 

Arg 

CUG 

Leu 

CCG 

Pro 

CAG 

Gin 

CGG 

Arg 

AUU 

lie 

ACU 

Thr 

AAU 

Asn 

AGU 

Ser 

AUC 

lie 

ACC 

Thr 

AAC 

Asn 

AGC 

Ser 

AUA 

lie 

ACA 

Thr 

AAA 

Lys 

AGA 

Arg 

AUG 

Met 

ACG 

Thr 

AAG 

Lys 

AGG 

Arg 

GUU 

Val 

GCU 

Ala 

GAU 

Asp 

GGU 

Gly 

GUC 

Val 

GCC 

Ala 

GAC 

Asp 

GGC 

Gly 

GUA 

Val 

GCA 

Ala 

GAA 

Glu 

GGA 

Gly 

GUG 

Val 

GCG 

Ala 

GAG 

Glu 

GGG 

Gly 


Os trios de bases estao indicados na diregao 5’—>3’. Ver na Figura 1-11 o significado do codigo de tres letras dos aminoacidos. Vermelho: codon de terminagao 
ou codon da metionina, que marca a iniciagao da tradugao na posigao apropriada da sequencia (Figura 6-11). 


nao sobrepostas, os codons, aos quais estao relacionados 
os respectivos aminoacidos (Tabela 6-3). O codigo geneti¬ 
co e geral (ou seja, e valido para virus, bacterias, vegetais, 
animais e seres humanos), mas nao universal e, por isso, 
e denominado codigo padrao. As exce^oes (Tabela 6-4) 
serao abordadas mais tarde. Os codons sao indicados na 
diregao 5’—>3’, a qual corresponde a diregao da leitura do 
RNAm na tradugao. 

Enquanto para o triptofano e a metionina existe res- 
pectivamente um unico codon, os demais aminoacidos 
sao representados por 2-6 codons: o codigo genetico e 


degenerado. A degenera^ao afeta especialmente a tercei- 
ra posigao das bases do codons. Isso talvez seja uma van- 
tagem evolutiva, pois nem toda muta^ao pontual (troca 
de uma base por uma outra) acarreta uma modifica^ao 
da sequencia de aminoacidos da proteina em questao. 
Chama a aten^ao que os aminoacidos codificados varias 
vezes sao encontrados com uma frequencia correspon- 
dente nas proteinas e trios com UC codificam aminoa¬ 
cidos hidrofobos e os com AG, ao contrario, codificam 
aminoacidos hidrofilos; por isso, os primeiros sao encon¬ 
trados no lado esquerdo/superior da tabela do codigo e 


Tabela 6-4 Algumas divergences do codigo genetico padrao 


Codon 5’-^3’ 

Esta no codigo padrao para 

Codifica divergindo para 

Organismo 

Condromas 

UGA 

Terminagao 

Trp 

Fungos 

AUA 

lie 

Met 

Dinoflagelado 

CGG 

Arg 

Trp 

Alguns protozoarios 

Plastomas 

AUA 

lie 

Iniciagao 

Heterocapsa triquetra 

UUG 

Leu 

Iniciagao 

(Dinoflagellat) 

Heterocapsa triquetra 




(Dinoflagellat) 

Genomas procarioticos 

UGA 

Terminagao 

Trp 

Mycoplasma sp. 

Nucleomas 

CUG 

Leu 

Ser 

Dependendo do contexto 
da sequencia, em alguns 

UAA, UAG 

Terminagao 

Gin 

procariotos e eucariotos (p. ex., 

UGA 

Terminagao 

Selenocisteina 

Chlamydomonas) 
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os ultimos no lado direito/inferior (Tabela 6-3). Por fim, 
as familias de trios de bases (primeira base comum) de- 
finem aminoacidos que mostram propriedades em co¬ 
mum em sua biossintese e, com isso, na sua estrutura. A 
agregagao dos codons nos aminoacidos, portanto, nao 
e casual: ela envolve uma coevolugao dos codons e dos 
aminoacidos. Como mecanismo molecular, discute-se 
uma complementaridade entre determinados acidos ri- 
bonucleicos e determinadas moleculas de aminoacidos 
no “mundo do RNA”. 

Alem de codons que especificam aminoacidos, o co- 
digo contem tambem “sinais de pontuagao”: o simulta- 
neo codon de iniciagao 5’-AUG-3’ que codifica metioni- 
na, bem como os tres codons de terminagao: 5’-UAA-3’, 
5’-UAG-3’ e 5’-UGA-3’, tambem conhecidos como “ochre”, 
“amber” e “opal”; eles marcam o ponto de terminagao ou o 
final da regiao traduzida de um RNAm. 

Ao longo do tempo, foram descobertas divergences 
no emprego do codigo de trios de bases padrao (Tabe¬ 
la 6-4). Chama a atengao especial o fato de que em al- 
guns procariotos e eucariotos o codon de terminagao 
5’-UGA-3’ codifica selenocisteina, o 21- aminoacido pro- 
teico. Ate agora, a presenga desse aminoacido em vegetais 
foi comprovada apenas na enzima glutationa peroxidase 
de Chlamydomonas reinhardtii. Essa “recodificagao” de- 
pende da formagao de uma estrutura em “grampo-de-ca- 
belo” no RNAm, resultante de um pareamento interno de 
bases, que em procariotos encontra-se na diregao 3’ ime- 
diatamente apos o codon UGA e em eucariotos na regiao 
3’ nao traduzida do RNAm. 

Os RNAt servem como moleculas adaptadoras que 
no final permitem a transference da ordem de codons 
do RNAm para uma sequencia de aminoacidos (Figu- 
ras 1-10A e 6-13). Essas moleculas de RNAt compreen- 
dem 74-94 nucleotideos diferentes, dos quais as bacte- 
rias possuem 30-45 e os eucariotos ate 50. Cada RNAt 
carrega no brago do anticodon (Figura 1-10A) um trio 
de bases complementar ao codon, o anticodon, que no 
ribossomo realiza um pareamento de bases espedfico 
com o codon e, assim, aproxima o aminoacido especifi- 
cado pelo codon do dispositivo de sintese proteica do ri¬ 
bossomo. Todos os RNAt sao caracterizados pela ordem 
de bases 5’-CCA-3’ na sua extremidade 3’ coesiva e por- 
tam na forma carregada sempre apenas um aminoacido 
caracteristico. Este, com seu grupo carboxila na ligagao 
ester, ocorre ligado ao grupo hidroxila 2’ ou 3’ da ribose 
situada na extremidade. O carregamento do RNAt e ca- 
talisado por aminoacil-RNAt sintetases (Figura 6-14), 
cada uma espedfica para cada aminoacido. Os varios 
contatos entre a respectiva sintetase, o aminoacido e os 
aceptores de RNAt, que incluem o anticodon e muitos 
outros elementos estruturais do RNAt (papel das bases 
raras, Figura 1-10A, B) garantem que somente RNAt e 
aminoacidos corretos reajam ao aminoacil-RNAt. Adi- 
cionalmente, como fungao de corregao (do ingles proo¬ 


freading function), as aminoacil-RNAt sintetases pos¬ 
suem atividade de esterase, que elimina por hidrolise os 
residuos errados de aminoacil. A atividade de esterase 
contra o aminoacido correto e sensivelmente mais fraca. 
Os experimentos mostraram que a taxa de erro de tra- 
dugao em Escherichia coli e de 1 para 10 4 aminoacidos 
incorporados. Como existem mais RNAt diferentes do 
que aminoacidos proteicos, para alguns aminoacidos ha 
varios RNAt isoaceptores. 

A sintese das bases raras dos RNAt, que podem representar ate 
10% das bases de uma molecula de RNAt e ocorrem principal - 
mente nas regioes em forma de “lago” nao pareadas (Figura 
1-10A), realiza-se por modificagao pos-transcricional principal- 
mente no citoplasma. Essa sintese compreende mediates, redu¬ 
ces ou a fixagao de um residuo de dimetilalil a um residuo de 
adenina, por meio da dimetilalil transferase citoplasmatica. No 
ultimo caso, como componente do RNAt, geralmente na posi- 
$ao 3’junto ao anticodon, origina-se N 6 (8 2 -isopentenil)-adenina 



Figura 6-13 Relagoes da codificagao da informagao dos aminoaci¬ 
dos com DNA, RNAm e RNAt. Os codons do RNAm tern ordem de 
bases identica aos correspondentes tripletes da fita de DNA codi- 
ficante (no entanto, no RNAm encontra-se U em vez de T). Os tri¬ 
pletes complementares da fita-molde empregada para a sintese de 
RNAm sao denomados codogenes; em princfpio, eles tern uma or¬ 
dem de bases identica aos anticodons do RNAt (novamente, no RNA 
encontra-se U em vez de T). Contudo, as vezes encontram-se bases 
raras nos anticodons, as quais resultam de modificagao secundaria 
das bases originais, surgindo por fim pareamentos de bases fora do 
padrao (vertexto). (Segundo E. Weiler.) 
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Figura 6-14 Aminoacil-RNAt. A Sfntese de ami- 
noacil-RNAt. 0 aminoacido e primeiro ativado 
com ATP, com formagao de urn aminoacilade- 
nilato. As aminoacil-RNAt sintetases da classe 
II transportam o aminoacido ativado, liberando 
de AMP para o grupo 3’-0H da ribose na ex- 
tremidade 3’ do RNAt. As enzimas da classe I 
transportam o aminoacido para o grupo 2’-0H. 
B Extremidade 3’ de urn aminoacil-RNAt, cuja 
formagao foi catalisada por uma aminoacil-RNAt 
sintetase da classe II. Puromicina e urn analogo 
estrutural da extremidade 3’ de urn RNAt carre- 
gado com tirosina ou fenilalanina. A ligagao ami- 
da da puromicina pode nao ser quebrada pela 
peptidil transferase, de modo que o deposito de 
puromicina no sftio aceptor do ribossomo leva 
ao rompimento da sfntese proteica. (Segundo E. 
Weiler.) 



(IPA), composto que na forma livre como citocinina exerce efei- 
tos radicals sobre o desenvolvimento vegetal (ver 6.6.2). 

Selenocisteina-RNAt e formada por modificagao secundaria, 
ao mesmo tempo que ao RNAt primeiramente e ligada a serina, 
que, pela agao da enzima selenocisteina sintase, e transformada 
em selenocisteina no RNAt; o doador de selenio e o selenio-fos- 
fato. Em bacterias, mediante modificagao secundaria a partir de 
metionina-RNAt origina-se tambem N-formilmetionina-RNAt, 
que em vez de metionina e utilizada como primeiro aminoacido 
na iniciagao da tradugao no codon de iniciagao 5’-AUG-3’. 

Com o encurvamento do anticodon decorrente da forma¬ 
gao em “lago”, a primeira base do anticodon e a terceira 
base do codon do RNAm nao aceitam um pareamento de 
bases bem exato (Figura 6-13). Com isso, e possivel a for¬ 
magao de outros pareamentos de bases que nao os habi- 
tuais (G com C ou A com U, Figura 1-6). Isso e conhecido 
como “wobble” (“oscilagao”). Por exemplo, sao possiveis 
pares G-U (duas pontes de hidrogenio). A inosina (I) de- 
rivada de guanina, no sitio do anticodon, pode parear ate 
com tres bases (A, U, C) (duas pontes de hidrogenio). Em 
casos raros, na posigao mediana do triplete do anticodon, 
entra ate uma base rara (por exemplo, pseudouridina, 
que forma um par de bases com A, Figura 1-10). Devido a 
“oscilagao”, reduz-se o numero de RNAt necessarios para 
a descodificagao de todos os tripletes. Os RNAt mitocon- 
driais podem frequentemente parear com todas as quatro 
bases da 3 a posigao de um codon. Por meio dessa “supe- 
roscilagao”, o numero necessario de RNAt nas mitocon- 
drias e reduzido. 


6.3.1.2 Biossmtese proteica 

A sintese proteica pode ser dividida em: 

• fase inicial, 

• fase de alongamento e 

• fase de terminagao. 

A exposigao a seguir limita-se a tradugao nos ribosso- 
mos 80S (ver 2.2.4) dos eucitos, sendo referidas as dife- 
rengas essenciais em relagao aos procariotos (ribosso- 
mos 70S). 

A fase de iniciagao da tradugao comega no quepe 5’ 
do RNAm (Figura 6-12) com a formagao do complexo 
pre-iniciagao. Esse complexo consiste na pequena (40S) 
subunidade de ribossoma, do RNAt iniciador carregado 
com metionina (diferente do metionina-RNAt, que reco- 
nhece os codons 5’-AUG-3’ situados no interior de uma 
janela aberta de leitura) e de outras proteinas, os fatores 
de iniciagao. Em vegetais, a cauda de poli A na extremida¬ 
de 3’ do RNAm e a proteina de ligagao de poli A tambem 
participam da iniciagao da tradugao; quanto mais longo o 
residuo da poli A, mais frequente e a ocorrencia de inicia¬ 
gao da tradugao. O complexo de iniciagao formado bus- 
ca entao o RNAm na diregao 5’—>3’ segundo um codon 
de iniciagao. Por sua posigao na sequencia (sequencia de 
Kozak, Figura 6-11), o codon de iniciagao e distinguivel 
do codon de metionina “interno”. Assim que o complexo 
de iniciagao tenha alcangado essa posigao, liga a subunida¬ 
de grande (60S) dos ribossomos e comega a sintese protei- 
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Figura 6-15 Representagao esquematica 
da tradugao no ribossomo. Esta representa- 
do o comego de uma sintese polipeptidica 
em um ribossomo 80S. 0 codon de inicia- 
gao (vermelho) e reconhecido com base na 
sua posigao na sequencia (sequencia de Ko¬ 
zak, Figura 6-11) e pareia com o anticodon 
do RNAt MET iniciador. 0 RNAm e lido codon 
por codon na diregao 5’—>3\ Duas ligagoes 
peptidicas ja foram estabelecidas, os RNAt 
correspondentes deixaram o ribossomo. 0 
terceiro RNAt, com a cadeia peptfdica liga- 
da, ocupa o sftio P (sftio do peptidil); o quar¬ 
to aminoacil-RNAt - carregado com tirosina 
na exemplo mostrado - ligou-se ao sftio A 
(sftio do aceptor) e o pareamento antico¬ 
don-codon foi executado: a reagao da pepti¬ 
dil transferase se processa (seta vermelha). 
Por motivo de clareza, a cadeia peptfdica foi 
apresentada sem consideragao as relagoes 
estericas (Figura 1-12). (Segundo E. Weiler.) 


ca. Em procariotos, diferentemente, a iniciagao da tradu¬ 
gao comega com a formagao do complexo de iniciagao em 
um sitio de ligagao ao ribossomo de 3-10 bases (sequencia 
de Shine-Dalgarno: 5’-AGGAGGU-3’ ou variantes dessa 
sequencia) colocado na diregao 5’ antes do codon de ini¬ 
ciagao. Nos procariotos tambem e empregado um RNAt 
iniciador proprio. No entanto, ele nao possui metionina, 
mas sim N-formilmetionina. 

A fase de alongamento processa-se em procario¬ 
tos e eucariotos de maneira bastante semelhante (Figura 
6-15) e requer outras proteinas, os fatores de alonga¬ 
mento. Com a ligagao da subunidade 60S, dois sitios de 
ligagao ao RNAt ficam a disposigao no ribossomo: o si¬ 
tio P (sitio do peptidil), em primeiro lugar ocupado com 
o iniciador-RNAt, e o sitio A (sitio do aceptor), no qual 
se deposita o segundo aminoacil-RNAt, especificado no 
codon de iniciagao seguinte ao triplete de bases. A in- 
teragao codon-anticodon ocorre na subunidade 40S e a 
sintese de peptideos na subunidade 60S, pela ribozima 
peptidil transferase (fungao do RNAr 28S ou do RNAr 
23S, em procariotos). Nessa altura, o grupo carboxila da 
primeira reage com o grupo amino da segunda; os ami¬ 
noacidos ficam ligados ao RNAt e, apos, este e liberado. 
Logo, a proteina possui no seu comego um grupo amino 
livre (ou um grupo N-formilamino, em procariotos). Por 
isso, o inicio de um polipeptideo e denominado tambem 
amino-terminal ou N-terminal; o final da proteina com 
o grupo carboxila livre e denominado carboxila-terminal 
ou C-terminal. Apos a conclusao da reagao da peptidil 
transferase, o primeiro RNAt dissocia-se do ribossomo; 
o seguinte move-se para o sitio P com o dipeptideo liga- 
do, movendo junto o RNAm pareado com o anticodon 


(translocagao). No sitio A liberado e exposto entao um 
outro triplete, e o aminoacil-RNAt correspondente depo¬ 
sita-se, apos o que se realiza a proxima reagao da peptidil 
transferase. O alongamento da cadeia de aminoacidos 
processa-se em eucariotos com uma velocidade de cerca 
da 25 aminoacidos por segundo e em bacterias sao apro- 
ximadamente 50 aminoacidos por segundo. Com base no 
tamanho do ribossomo, o amino-terminal da cadeia pro- 
teica resultante so se dissocia dele quando existem cerca 
de 35-40 aminoacidos ligados entre si. 

Quando um dos tres codons de terminagao e al- 
cangado, o sitio A do ribossomo e ocupado por uma 
proteina identificada como fator de terminagao; com 
o desligamento do RNAt no sitio P, o polipeptideo sin- 
tetizado e liberado, apos o que o complexo de tradugao 
se decompoe. Nos eucariotos, tanto a fase de iniciagao 
quanto o alongamento e a terminagao da tradugao sao 
dependentes de energia; GTP e a fonte de energia. Em 
procariotos, a iniciagao e o alongamento necessitam de 
GTP, mas a terminagao nao. 

Como a transcrigao, a tradugao tambem e regulada. 
A expressao dos genes codificados no nucleo submete-se 
principalmente ao controle da transcrigao; com menos 
frequencia foi comprovado um controle da tradugao. Isso 
deve exercer um papel quando houver carencia de oxige- 
nio ou lesao, por exemplo. Por outro lado, o controle da 
tradugao e um mecanismo significativo da regulagao da 
expressao genica plastidial (Figura 6-6). Participam desse 
mecanismo as proteinas de ligagao ao RNA codificadas no 
nucleo e os segmentos da sequencia no RNAm situados na 
diregao 5’ antes da regiao traduzida, aos quais esses protei¬ 
nas reguladores se ligam. 
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A tradu<;ao pode ser bloqueada de maneira especifica por dife- 
rentes inibidores. Devido a sua semelhante estrutural com fenila- 
lanina-RNAt ou tirosina-RNAt, o antibiotico puromicina (Figu- 
ra 6-14) concorre pelos sitios de liga^ao no ribossomo e efetua o 
rompimento das cadeias proteicas que estao se ligando, as quais sao 
liberadas como peptidilpuromicina. O cloranfenicol inibe a ati- 
vidade da peptidil transferase da subunidade 50S dos ribossomos 
70S, mas nao a da subunidade 60S dos ribossomos 80S. Por isso, 
ele inibe a tradu^ao apenas em bacterias, plastidios e mitocondrias, 
mas nao a tradu^ao no citoplasma. A ciclo-heximida, por outro 
lado, inibe a peptidil transferase da subunidade 60S, mas nao a da 
subunidade 50S, e, com isso, a sintese proteica citoplasmatica. 

A cadeia polipeptidica liberada do ribossomo nao e ainda 
biologicamente ativa, mas so por meio de outros proces- 
sos e convertida na forma ativa. Entre esses processos, o 

dobramento proteico ocorre sempre, modifica^oes qui- 
micas e o processamento proteolitico sao frequentes, e a 
clivagem proteica e rara. 

Embora a conforma^ao definitiva (nativa) de uma proteina seja de- 
terminada pela sua sequencia de aminoacidos, em tubo de ensaio 
apenas as proteinas pequenas se dobram espontaneamente (mas 
lentamente). Nas celulas, a maioria das proteinas alcanna a confor- 
ma<;ao nativa com auxilio de determinadas proteinas, as auxiliares 
no dobramento ou chaperonas (ver 1.3.2.2). Proteinas pequenas de 
ate aproximadamente 60 kDa de massa molecular, que no estado 
dobrado formam apenas um unico dominio, sao dobradas pelas 
chaperoninas, complexos proteicos de grande massa molecular 
presentes em procariotos e eucariotos (tambem em plastidios e mi¬ 
tocondrias). As chaperoninas cercam as cadeias polipeptidicas em 
sua cavidade central e so as liberam apos a conclusao do processo 
de dobramento (Figura 6-18). O processo de dobramento requer 
ATP. Em plastidios e mitocondrias, a chaperonina Hsp60 participa 
do dobramento proteico. A chaperonina e um complexo cilindri- 
co de grande massa molecular com 14 subunidades do conjunto 
Hsp60-proteina dispostas em dois aneis (cada um com sete subu¬ 
nidades sobrepostas). O Hsp60 e uma proteina de choque termico 
(Hsp, hitzeschockprotein ): o numero 60 representa a massa molecu¬ 
lar do promotor em kDa. Ela e produzida apos um choque termi¬ 
co (= eleva^ao rapida da temperatura acima de 32°C), para dobrar 
novamente proteinas desnaturadas termicamente. 

As proteinas maiores e as proteinas que consistem em va- 
rios dominios, que se dobram de maneira independente umas 
das outras, utilizam chaperonas como auxiliares no dobramen¬ 
to. A chaperona mais generalizada e igualmente uma proteina 
de choque termico, Hsp70. Em forma de monomero, ele se liga 
a segmentos hidrofobos de proteinas desdobradas ou dobradas 
apenas parcialmente. Admite-se que apos a cadeia polipeptidica 
se desligar da chaperona (o que depende de ATP) o dobramento 
propriamente se processa espontaneamente. As chaperonas se li- 
gam a cadeias polipeptidicas ja durante a sua sintese, tratando-se, 
portanto, de uma cotradu<;ao. Assim, eles impedem, por exem- 
plo, uma agrega<;ao de proteinas sintetizadas em polissomos (ver 
2.2.4), portanto por meio de ribossomos vizinhos que funcionam 
na mesma molecula de RNAm, em uma distancia de apenas apro¬ 
ximadamente 80 nucleotideos. Frequentemente, chaperonas e 
chaperoninas cooperam na celula. Assim, durante a importa^ao 
de proteinas em plastidios e mitocondrias (ver 6.3.1.4), mediante 
liga^ao a chaperona citoplasmatica Hsp70 e impedido o dobra¬ 
mento prematuro em cadeias polipeptidicas. Apos atravessar as 


membranas das organelas, elas sao “recepcionadas” por isoformas 
de Hsp70 plastidiais ou mitocondriais e levadas a chaperonina do 
tipo Hsp60 (situada no estroma ou na matriz, respectivamente) 
para o dobramento definitivo (Figura 6-18). 

O processamento de proteinas por meio de modificaqao 
quimica e/ou proteolise pode igualmente ocorrer como 
cotraduqao ou postraduqao. A este respeito, na seqao 
6.3.1.4 sao apresentados exemplos; ja foi chamada a aten- 
qao sobre modificaqoes quimicas para regulaqao da ativi- 
dade enzimatica (ver 5.1.7.2, Figuras 5-10, 5-62 e 5-64). 

So recentemente foi descoberto que (em casos raros) proteinas 
sao convertidas em sua forma definitiva por meio de processos 
de clivagem (ver 6.2.2.2). Neste caso, a partir da pre-proteina e 
eliminada uma sequencia interna da proteina (interna, interne 
proteinsequenz) e os segmentos externos da proteina (exteinas, 
externen proteinabschnitte) sao anexados a proteina madura. 
Com frequencia, esse processo e autocatalitico, sendo, portan¬ 
to, realizado pela propria pre-proteina. No caso da subunidade 
de 69 kDa da ATPase do tipo V vacuolar translocadora de ions 
hidrogenio (Figura 5-4) da levedura, durante o fenomeno de 
clivagem autocatalitica, a partir de um precursor de 119 kDa e 
afastada uma interna de 50 kDa, que por sua vez e ativada en- 
zimaticamente. Como endonuclease especifica da sequencia, ela 
participa da integra^ao do DNA (codificador da interna) em si¬ 
tios especiais do genoma. Logo, a interna e seu DNA representam 
um elemento genetico movel (ver 6.2.1.1) 

6.3.1.3 Degradaqao proteica 

A quantidade de uma proteina na celula e determinada 
nao so pela taxa de sua sintese, mas tambem pela taxa de 
degradaqao. Varios aspectos confirmam que a degrada- 
qao proteica tambem e um processo celular controlado. 
Em celulas de eucariotos (e Archaea) encontra-se uma 
protease muito grande (massa molecular de 600-900 
kDa), o proteassomo (ver 1.3.2.3, Figura 1-16). Ele ocor¬ 
re no citoplasma e no nucleo dos eucitos e degrada, de 
maneira inespecifica, proteinas a peptideos pequenos de 
aproximadamente 6-9 aminoacidos. Na verdade, so sao 
degradadas aquelas proteinas de antemao marcadas por 
ligaqao covalente a varias (mais de quatro) moleculas de 
ubiquitina. A ubiquitina e uma proteina presente em to- 
dos os eucariotos (ubiquitaria) e constituida de 76 ami¬ 
noacidos. Em uma reaqao covalente ATP-dependente, 
enzimas especificas transportam ubiquitina para resi- 
duos de lisina dos substratos proteicos (a sequencia de 
reaqoes esta apresentada esquematicamente na Figura 
6-44). A ubiquitinaqao pode ter andamento induzido e, 
portanto, depender do estado da proteina (por exemplo, 
fosforilada/desfosforilada; alem disso, proteinas falsa- 
mente dobradas sao rapidamente ubiquinadas) ou entao 
ser constitutiva. A seguir, o aminoacido na porqao N-ter- 
minal, junto com residuos internos de lisina (esses ele- 
mentos estruturais em conjunto sao tambem conhecidos 
como N-Degron), determina a meia-vida biologica da 
proteina. Por exemplo, proteinas com arginina ou lisina, 
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como aminoacido na por^ao N-terminal, estao sujeitas a 
degrada^ao acelerada pelo proteassomo. 

Alem do sistema ubiquitina/proteassomo, e atri- 
buido um significado a degrada^ao proteica (igualmente 
ATP-dependente) por meio de proteases Clp - assim de- 
nominadas de acordo com a sua descoberta como prote¬ 
ase que degrada caseina em Escherichia coli (do ingles ca- 
seinolytic protease). As proteases Clp estao presentes em 
bacterias, animais e vegetais; nos vegetais, elas sao encon- 
tradas no citoplasma, nucleo, plastidios e mitocondrias. 

Muito pouco se conhece a respeito da degrada^ao pro¬ 
teica em mitocondrias e plastidios. Em vegetais, as prote¬ 
ases vacuolares, que frequentemente existem em grandes 
quantidades, podem tambem participar da degrada^ao 
das proprias proteinas celulares. Sobre esses fenomenos 
tambem pouco e conhecido. Presume-se, no entanto, que 
as proteases vacuolares tenham fun^oes de prote^ao, ao 
mesmo tempo em que durante o ataque do patogeno sao 
liberadas da celula perturbada e danificam o microrganis- 
mo penetrante (ver 8.3.4). 

6.3.1.4 Separa 9 §o das protemas na celula: 
biogenese das organelas celulares 

As protemas formadas em mitocondrias ou plastidios per- 
manecem na respectiva organela. Ja as protemas codifica- 
das no nucleo e, portanto, sintetizadas no citoplasma, sao 
secretadas ou devem ter diferentes destinos celulares, para 
execer sua fun^ao. Logo, a distribui^ao correta das protei¬ 
nas codificadas no nucleo e um processo decisivo para a 
biogenese das organelas celulares e para a manuten^ao da 
compartimentaliza^ao (Figura 6-16). 

A informa^ao sobre o local-alvo celular esta contida 
na propria proteina - em ultima analise, na sequencia de 
nucleotideos do seu gene. Esses sinais topogenicos sao seg¬ 
ments de proteina nas por^oes N-terminal ou C-terminal 
ou no interior da cadeia de aminoacidos, que interagem 
com receptores especificos. Com isso, em primeira ins- 
tancia, ha dependencia da estrutura e da acessibilidade e 
nao da sequencia de aminoacidos do sinal topogenico. Isso 
explica porque em muitos casos um sinal topogenico nao 
pode ser reconhecido so com base na sequencia de ami¬ 
noacidos ou protemas, que, tendo o mesmo sitio-alvo na 
celula, podem dispor de sequencia de aminoacidos com- 
pletamente diferente na regiao dos seus sinais topogenicos. 

A tradu^ao de todos RNAm do nucleo come^a no ci¬ 
toplasma. As protemas cuja tradu^ao e concluida no RE 
possuem uma sequencia peptideo sinal na extremidade 
amino-terminal com cerca de 16-30 aminoacidos, que no 
centro exibe 4-12 aminoacidos hidrofobicos. Assim que 
essa sequencia peptideo sinal tenha deixado o ribossomo 
(quando a cadeia peptidica em crescimento tenha aproxi- 
madamente 70 aminoacidos de comprimento), o comple- 
xo ribonucleoproteico PRS (particula de reconhecimento 
de sinal) liga-se a essa sequencia e interrompe a tradu^ao. 
O complexo de PRS, ribossomo, da cadeia proteica resul- 


tante e RNAm liga-se entao a um receptor de PRS na su- 
perficie da membrana do RE. Nesse local, com a libera^ao 
da PRS e hidrolise de GTP, o comedo da cadeia proteica 
e entregue um complexo de transloca^ao (translocon) e 
a alongamento do polipeptideo tern continuidade. Com 
isso, por meio de um poro hidrofilo do complexo de trans- 
loca^ao, a cadeia polipeptidica e levada simultaneamente 
(cotradu^ao) para o lume do RE. O processo transcorre 
com clivagem da sequencia de sinais. Igualmente por co- 
tradu^ao, os dominios proteicos ja se dobram, formam-se 
pontes dissulfeto e a cadeias de oligoglicanos sao trans- 
portadas para determinados residuos de asparagina por 
liga^ao N-glicosidica. As protemas de membrana do RE 
sao formadas de maneira igual. As regioes de aminoacidos 
de aproximadamente 20 residuos hidrofobicos, que assu- 
mem uma estrutura de a-helice (ou as vezes tambem uma 
estrutura de folha (3 pregueada), no entanto, sao deixadas 
na membrana pelo translocon e ancoram, como dominio 
transmembrana, a proteina na membrana do RE. Por mo- 
tivo de espa^o, os detalhes do exame acurado da sintese 
proteica no RE nao podem ser aqui apresentados. 

As protemas sintetizadas no RE, com o fluxo de mem¬ 
brana (fluxo de vesicula), por meio dos dictiossomos sao 
transportadas para a membrana plasmatica ou para o va- 
cuolo ou permanecem no RE. Se nao existirem quaisquer 
outras estruturas topogenicas, uma proteina depositada no 
lume do RE e secretada pelo complexo de Golgi. As protei¬ 
nas de membrana sem outras estruturas topogenicas che- 
gam por essa rota ate a membrana plasmatica. Para todos os 
demais locais-alvo puderam ser identificados sinais topoge¬ 
nicos adicionais. Assim, protemas que permanecem no RE 
sao caracterizadas por um sinal de reten^ao C-terminal - a 
ordem de aminoacidos Lys-Asp-Glu-Leu (COOH) ou uma 
sequencia semelhante. Para os vacuolos ou tonoplastos, de- 
terminadas protemas apresentam igualmente sequencias 
de sinais. Em geral, as sequencias N-terminais com 12-16 
aminoacidos de comprimento sao as que quase sempre 
apresentam o motivo de sequencia Asn-Pro-Ile-Arg. As 
protemas armazenadas em vacuolos (tipicas de sementes), 
ao contrario, portam sequencias C-terminais ou, mais rara- 
mente, motivos de sequencia internos. Em todos os casos 
conhecidos, as sequencias de sinais vacuolares no local-alvo 
sao quebradas por proteolise. No caso da ricina toxica de 
Ricinus communis , mediante a retirada da sequencia inter¬ 
na de sinais, sao formados dois polipeptideos, que logo a 
seguir sao novamente ligados entre si por pontes dissulfeto 
e produzem a cadeia A ou cadeia B da ricina madura. A for- 
ma^ao dos vacuolos armazenadores de protemas acontece 
apenas parcialmente pelas vesiculas do complexo de Gol¬ 
gi; alem disso, vesiculas contendo protemas de reserva sao 
tambem desprendidas diretamente do RE. 

Caso no inicio da tradu^ao nao seja formado qualquer 
RE-peptideo sinal, a sintese proteica progride no citoplas¬ 
ma com forma^ao de polissomos, e a cadeia polipeptidica 
produzida e liberada no citoplasma. Por outro lado, a outra 
distribui^ao subcelular dessas protemas, transportadas para 
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plastidios, mitocondrias, peroxissomos (ou glioxissomos) e 
nucleo ou talvez retiradas da celula atraves de plasmodes- 
mos, ocorre em regioes proteicas topogenicas especificas, 
cuja compreensao tem avangado rapidamente nos ultimos 
tempos. Na falta dessa distribuigao, a proteina permanece 
no citoplasma da celula na qual havia sido formada. Por 
motivo de espago, podem ser apresentados brevemente 
apenas os andamentos tipicos; em caso isolado, sao possi- 
veis numerosas variantes (ver livros de biologia celular). 

A biogenese de peroxissomos e bem conhecida espe- 
cialmente na levedura. Nos peroxissomos e glioxissomos das 


plantas superiores as relates podem ser semelhantes. Os 
peroxissomos originam-se devido a importagao na pos-tra- 
dugao de proteinas ja completamente dobradas em pre-pero- 
xissomos, que se desprendem como vesiculas do RE e devido 
ao deposito proteico aumentam de volume. Para a importa- 
$ao nessas organelas, determinadas proteinas possuem dois 
tipos de sequencias de aminoacidos: SEP1 (C-terminal) ou 
SEP2 (N-terminal) (do ingles PTS .peroxisomal targeting se¬ 
quence; SEP, sequencia de endere^amento peroxissomico). 
SEP2 consiste em aminoacidos e SEP1 em apenas tres. Em 
caso tipico, ocorre o tripeptideo Ser-Lys-Leu (COOH), nao 



Figura 6-16 Representagao esquematica dos processos mais importantes para a distribuigao das proteinas codificadas no nucleo. Ou- 
tros esclarecimentos dos processos sao encontrados no texto. C ou N identificam respectivamente as porgoes C-terminal ou N-terminal 
da proteina. SLN, sinal de localizagao nuclear; SEP, sinal de enderegamento peroxissomico; PRS, partfcula de reconhecimento de sinal. 
(Segundo E. Weiler.) 
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clivado apos o transporte. Os detalhes do mecanismo de im- 
portagao, para o qual se presume que exista um poro grande 
ou um processo semelhante a endocitose, nao sao ainda co- 
nhecidos. Igualmente, sao importadas pela organela, junto 
com a proteina, particulas coloidais de ouro com ate 9 nm de 
diametro, adsorvidas a proteinas peroxissomicas. 

Durante a germinagao, em sementes armazenadoras de gordura 
sao formadas primeiramente grandes numeros de glioxissomos 
(mobilizagao dos lipideos de reserva, ver 5.11), que desaparecem 
com a retomada da fotossintese e sao substituidos por peroxis- 
somos (fotorrespiragao, ver 5.5.6). Foi possivel mostrar que du¬ 
rante esse processo houve uma reorganizagao de glioxissomos 
em peroxissomos. Assim, demonstrou-se imunologicamente que 
as organelas continham enzimas-guias (em alemao, leitenzyme) 
(enzimas cuja existencia e tipica para um determinado compar- 
timento) tanto glioxissomocas quanto peroxissomicas. Uma vez 
que glioxissomos e peroxissomos tern numerosas enzimas em 
comum (por exemplo, catalase e as enzimas da (3-oxidagao de aci- 
dos graxos), a reorganizagao de glioxissomos em peroxissomos e 
especialmente economica. Ainda nao se sabe como ela se realiza. 

As determinadas proteinas para (por exemplo, histonas, 
fatores de transcrigao, proteinas do ciclo celular) sao igual¬ 
mente transportadas em um estado dobrado. No citoplas- 
ma, uma sequencia interna - de sinais de 10-18 aminoa- 
cidos, frequentemente basicos - (SLN, sinal de localizagao 
nuclear), que pode ser simples ou de duas partes, e ligada 
por um receptor de SLN, a importina a (Figura 6-17). A 
importina a liga-se a importina (3, que por sua vez interage 


com proteinas dos poros nucleares (estrutura, ver 2.2.3.4 
e Figura 2-26) e, desse modo, conduzem ate eles a pro- 
teina a ser importada. Aqui ocorre, com hidrolise do ATP, 
o ingresso do complexo proteina-importina a/(3 na matriz 
nuclear, onde ele se desfaz. As importinas a e (3 sao trans¬ 
portadas de volta, para serem reutilizadas no citoplasma. 
A passagem dos complexo importina-protema pelo poro 
nuclear efetua-se com participagao da forma GDP da pro- 
teina Ran de ligagao ao GTP (GDP de Ran); o retorno de 
importina a e importina (3 para o citoplasma ocorre com 
participagao da forma GTP de Ran (GTP de Ran) (Ran, 
do ingles ras nuclear) a primeira proteina Ras localizada 
no nucleo. Ras, em ingles rat adenosarcoma , significa teci- 
do tumoral de rato, no qual foi descoberta a primeira pro¬ 
teina de ligagao ao GTP dessa familia). 

Com a modificagao covalente (por exemplo, fosforila- 
gao) de uma proteina contendo SLN, o seu reconhecimen- 
to pode ser alterado por meio do receptor de SLN. Esse e 
um mecanismo de regulagao da importagao pelo nucleo 
de determinados fatores de transcrigao, cujo estado de fos- 
forila^ao se altera sob a influencia de sinais (do ambiente, 
por exemplo). O fitocromo receptor de luz vermelha (ver 
6.7.2.4) em estado inativo tambem deve estar localizado 
no citoplasma e sob exposi^ao a luz - que leva a uma al- 
tera^ao da fosforila^ao da proteina - migra para o nucleo 
(Figura 6-87). 

A importa^ao de proteinas pelas mitocondrias e pelos 
plastidios tambem e muito bem conhecida. A exposi^ao a 



Figura 6-17 Representagao esquematica (bas- 
tante simplificada) do transporte de proteinas 
dependente de importinas, desde o citoplasma 
passando por poros nucleares ate o nucleo. 0 
complexo de importagao liga-se ao complexo 
de poros nucleares (Figura 2-26) e, com parti- 
cipagao da proteina Ran-GDP e de ATP, e con- 
duzido pelo poro nuclear. Por meio de proteinas 
Ran na forma GTP, as importinas sao exportadas 
novamente para o citoplasma. Para outras parti- 
cularidades, ver texto. SLN sinal de localizagao 
nuclear. (Segundo H.M.S. Smith e N. Raikhel, 
modificado.) 
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Figura 6-18 Representagao esquematica da 
importagao de proteinas pelos cloroplastos. Nos 
sftios de contato, as membranas interagem com 
componentes proteicos do aparato de trans¬ 
locagao representado de maneira simplificada 
(complexo TOC, complexo TIC). As proteinas 
- em estado desenrolado - sao importadas, 
caso disponham de uma sequencia de sinais na 
porgao N-terminal, o peptfdeo de transito (ver- 
de). 0 peptfdeo de transito fosforilado e ligado 
inicialmente a protefna TOC86 (massa mole¬ 
cular de 86 kDa), com desfosforilagao desta, e 
depois passa atraves do poro de translocagao 
formado pela TOC75. Outros esclarecimentos 
encontram-se no texto. (Segundo G.M. Cooper 
e J. Soil, modificado.) 



seguir limita-se aos cloroplastos; ela refere-se as diferengas 
- processo semelhante - em relagao a importagao de pro- 
teinas pelas mitocondrias. Contudo, aqui pode ser consi- 
derada apenas a rota principal de transporte (Figura 6-18). 

Para a importagao nos cloroplastos e mitocondrias, 
determinadas proteinas apresentam na porgao N-terminal 
um segmento, conhecido como peptideo de transito no 
caso dos cloroplastos e pre-sequencia no caso das mi¬ 
tocondrias. Apos a importagao, esse segmento e clivado 
proteoliticamente. As pre-sequencias mitocondriais tern 
15-35 aminoacidos de comprimento, sao sempre carre- 
gadas positivamente e formam a-helice anfipatica: os re- 
siduos hidrofobicos situam-se em um lado da helice e os 
residuos hidrofilicos ficam do lado oposto. Os peptideos 
de transito sao mais longos (30-100 aminoacidos; EPSP 
sintase, por exemplo, tern 77 aminoacidos). Eles contem 
muitos aminoacidos polares, mas como pouca ou nenhu- 


ma carga positiva, e nao formam a-helice anfipatica. Di- 
ferentemente das pre-sequencias mitocondriais, eles sao 
fosforilados em residuos de serina e/ou de treonina. A 
segregagao correta das proteinas em cloroplastos ou mi¬ 
tocondrias depende dessas diferengas marcantes, embora 
o processo de translocagao propriamente - em cada caso 
na pos-tradugao - tenha um transcurso bem semelhante e 
nos dois casos as proteinas a serem importadas sao desen- 
roladas; portanto, podem mostrar relativamente poucos 
atributos estruturais caracteristicos. Durante a importa¬ 
gao de uma proteina pela matriz ou estroma da organela, 
duas membranas precisam ser transpostas. O transporte 
efetua-se nos sitios de contato. Nesses sitios encontram- 
-se os receptores de sequencias de sinais e os complexos de 
translocagao. Distinguem-se o translocon da membrana 
externa do cloroplasto (TOC, do ingles translocon of the 
outer chloroplast membrane) e o da membrana interna do 
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cloroplasto (TIC, do ingles translocon of the inner chloro- 
plast membrane). Nas mitocondrias, ha os sistemas TOM e 
TIM analogos, cujas proteinas, no entanto, nao sao homo- 
logas a TOC e TIC. 

De acordo com a ideia atual, o estado desenrola- 
do para as proteinas a serem importadas e mantido por 
chaperonas (ver 6.3.1.2) citoplasmaticas, especialmente 
Hsp70. Apos a forma^ao da sequencia de sinais em uma 
proteina receptora - nos cloroplastos e a proteina com 86 
kDA do complexo TOC - ocorre a inser^ao da cadeia po- 
lipeptidica no aparato de transloca^ao, em uma rea^ao de- 
pendente de ATP e GTP. Em cloroplastos, ha participa^ao 
da TOC75, que forma um poro, pelo qual tambem podem 
passar ions. Antes, o peptideo de transito e desfosforila- 
do. No lado do estroma, a sequencia de sinais e clivada 
por proteolise e, mediada pela isoforma Hsp70 plastidial 
e a chaperonina Hsp60 (ver 6.3.1.2), a proteina madura 
e biologicamente ativa e dobrada. O processo integral de 
importa^ao de uma proteina (pelo estroma a partir do ci- 
toplasma) requer ATP, tanto no citoplasma quanto no es- 
pa$o intermembrana e no estroma (Figura 6-18). Para a 
importa^ao mitocondrial de proteinas, e necessario, alem 
disso, uma diferen^a de potencial eletrico na membrana 
interna da mitocondria. 

Algumas proteinas dos cloroplastos (por exemplo, a plastocia- 
nina, ver 5.4.4), localizadas no lume do tilacoide a partir do ci¬ 
toplasma devem ser transportadas atraves de tres membranas. 
A pre-plastocianina possui uma dupla sequencia de sinais na 
por^ao N-terminal: um peptideo de transito com 38 aminoaci- 
dos, clivado no estroma, e um segundo peptideo de sinaliza^ao 
com 28 aminoacidos de comprimento e acoplado ao peptideo 
de transito. Apos a clivagem do peptideo de transito, o peptideo 
de sinaliza^ao fica livre e e necessario para o transporte atraves 
da membrana do tilacoide. Em algumas proteinas, o transporte 
atraves da membrana do tilacoide depende de um gradiente de 
pH entre o estroma e o lume do tilacoide. 

6.3.2 Ciclo celular e controle do 
ciclo celular 


Divisao celular, crescimento celular e diferencia^ao ce¬ 
lular sao processos subjacentes ao desenvolvimento vege¬ 
tal. A migra^ao celular, verificada em animais, nao exerce 
qualquer papel em vegetais, e a apoptose, importante para 
o desenvolvimento animal, tern significado secundario em 
vegetais. Entende-se por apoptose a morte ordenada e a 
consequente desintegra^ao de celulas, no processo do de¬ 
senvolvimento de orgaos, como na forma^ao dos dedos. A 
apoptose inicial pode ser reconhecida com base na frag- 
menta^ao do DNA entre os nucleossomos (ver 2.2.3.1), 
mediante, por exemplo, separa^ao por eletroforese em 
gel dos fragmentos resultantes. A fragmenta^ao do DNA 
foi observada na senescencia do carpelo. Por senescencia 
do carpelo entende-se o envelhecimento (ver 6.6.23) e a 
morte do carpelo de muitas flores, quando nao ha fecun- 


da^ao. Processos semelhantes a apoptose sao identicados 
em vegetais geralmente como morte celular programa- 
da. A forma^ao de tecidos de aera^ao (aerenquima, Fi¬ 
gura 3-8) e suscetivel de morte celular programada por 
desagrega^ao de celulas no parenquima cortical de raizes, 
quando as raizes sao submetidas a carencia de oxigenio 
(por exemplo, no milho, ver 6.6.5.2). Outro exemplo, em 
angiospermas, e a elimina^ao de tres das quatro celulas-fi- 
lhas resultantes da meiose da celula-mae do saco embrio- 
nario, com a remanescente (a celula do saco embrionario) 
formando o gametofito feminino (ver 10.2). Alem disso, 
e considerada morte celular programada a morte do sus- 
pensor durante a embriogenese (Figura 3-1), bem como 
a morte de determinadas celulas durante a diferencia^ao 
celular (por exemplo, celulas do esclerenquima, elemen- 
tos de vaso, traqueides). Por fim, a assim chamada morte 
celular como resposta de hiperssensibilidade na defesa 
contra patogenos ocorre de maneira programada: ela e 
desencadeada pelos produtos genicos da avirulencia do 
patogeno, em uma rea^ao especifica mediada por receptor 
(ver 8.3.1, 8.3.4 e Figura 9-17). 

A diferencia^ao celular ocorre so apos a conclusao 
da atividade de divisao celular. As celulas diferenciadas 
nao se dividem mais, mas sob condi^oes apropriadas (por 
exemplo, em caso de lesao de tecidos ou em cultura expe¬ 
rimental com nutrientes adequados, ver 6.1 e Figura 6-1) 
podem se “desdiferenciar”, ou seja, assumir novamente a 
atividade de divisao celular. O controle do ciclo celular, 
portanto, a sequencia ordenada de mitoses e interfases 
(ver 2.2.3.5 e Figura 2-30), tern, por isso, um significado 
essencial no desenvolvimento. Conforme mencionado, a 
mitose e identificada como a fase M do ciclo celular. Ela 
termina com a divisao celular. O periodo entre duas mito¬ 
ses, a interfase, e a fase propriamente dita da atividade ge- 
nica. A replica^ao do material genetico (ver 1.2.3; Figuras 
1-7 e 1-9) realiza-se na fase S. As fases S e M sao separadas 
entre si por dois periodos, as fases G x ou G 2 A atividade 
de transcri^ao ocorre durante toda a interfase, portanto, 
tambem durante a replica^ao do DNA. 

Os periodos isolados do ciclo celular (Figuras 2-30 e 6-19) podem 
ter dura^oes muito diferentes. Assim, no milho, um ciclo em ce¬ 
lulas do centro quiescente do meristema da raiz dura em media 
170 horas (na fase G : sao 135 horas), ao passo que as celulas ini- 
ciais da coifa se dividem, em media, uma vez em 14 horas, falta 
uma fase G x (portanto, a replica^ao do DNA se estabelece nova¬ 
mente logo apos a realiza^ao da divisao celular). Na regiao apical 
de um meristema de caule, o ciclo celular dura entre 20 (Silene 
coeli-rosa) e 288 horas (Sinapis alba); em meristemas florais, entre 
10 ( Silene ) e 47 horas ( Ranunculus ); nas celulas iniciais do cambio 
de Tsuga canadensis , entre 10 e 28 dias, em Pinus , cerca de 1 dia. 

Os pontos principals de controle situam-se um pouco an¬ 
tes das transudes decisivas entre os respectivos periodos 
individuals do ciclo celular (Figura 6-19): 

• antes da transi^ao G^S (ponto de restri^ao R, na le- 
vedura tambem denominado START); aqui acontece 
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Figura 6-19 Regulagao no ciclo celular vegetal. A A progressao 
do ciclo celular e controlada de modo decisivo por cinases do ci¬ 
clo celular (Cdk, do ingles cydin-dependent kinase, em Arabidop- 
sis thaliana Cdc2a e Cdc2b) e seus ativadores, as ciclinas espe- 
cificas dos estagios (tres tipos em vegetais: ciclinas dos tipos A, 
B e D, em Arabidopsis thaliana : CicA2, CicB 1 e B2, CicDI, D2 e 
D3). Nos pontos de controle (triangulos vermelhos), os fitormonios 
t§m influencia sobre o evento da divisao celular. Para outros es- 
clarecimentos, ver texto. B Formagao e degradagao do complexo 
controlador da transigao G 2 —>M a partir da cinase Cdc2 e de uma 
ciclina do tipo B especifica de G 2 ^M. 0 processo ativo (= MPF, do 
ingles, maturation promoting factor) forma-se apos associagao das 
duas protefnas, seguido de hiperfosforilagao e da desfosforilagao 
parcial de Cdc2 ate a existencia de uma forma fosforilada simples. 
0 MPF induz a entrada na mitose, por meio da fosforilagao de his- 
tona HI (introdugao da condensagao da cromatina, ver 6.2.2.2) e 
das laminas (indugao da degradagao da membrana nuclear). Cdc2 
fosforilado simples induz simultaneamente a ubiquitinagao e, com 
isso, a degradagao proteolitica da sua ciclina associada. A sintese 
e a degradagao da ciclina determinam, com isso, a quantidade em 
MPF, que durante a transigao G 2 —>M mostra urn andamento carac- 
teristico. (Segundo E. Weiler.) 


o controle sobre o inicio da replicagao e, com isso, so¬ 
bre o ingresso em um novo ciclo de divisao celular; 
uma interrupgao do ciclo celular na fase G1 precede o 
comego da diferenciagao celular; 

• antes da transigao G 2 ^M; aqui acontece o controle 
sobre o inicio da mitose. No caso de replicagao in- 
completa do genoma nuclear ou dano ao DNA, ocorre 
uma interrupgao do ciclo celular neste ponto; e 

• antes da transigao M^G : ; aqui realiza-se o controle 
sobre a introdugao da divisao celular propriamente 
dita; em caso de disturbios na disposigao dos cromos- 
somos no fuso mitotico, o ciclo celular e interrompido 
na metafase (ver 2.23.5). 

Os processo moleculares do controle do ciclo celular fo- 
ram examinados especialmente em celulas de mamiferos 
e na levedura, mas em plantas superiores (e presumida- 
mente em todos os eucariotos) eles parecem ser muito 
semelhantes. Um papel essencial e desempenhado pelas 
proteinas-dnases dependentes de ciclina (Cdk, do in¬ 
gles cyclin-dependent kinase ), das quais a levedura possui 
um unico semelhante (Cdc2, do ingles cell division cycle 
mutant , denominado segundo os mutantes de levedura, 
que levaram a identificagao do gene), mas em plantas 
superiores possuem varios (por exemplo, Arabidopsis 
thaliana possui dois, Cdc2 e Cdc2b, Figura 6-19). Cicli¬ 
nas sao proteinas do ciclo celular, especificas de estagios; 
sua sintese e sua degradagao sao rigorosamente contro- 
ladas pelo sistema ubiquitina/proteassomo (ver 6.3.1.3). 
Admite-se que as transigoes individuais do ciclo celular 
sejam controladas por combinagoes distintas de ciclinas 
com cinases dependentes de ciclinas, que mediante fos- 
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forila^ao em sua atividade regulam diferentes grupos de 
proteinas-alvo (por exemplo, fatores de transcribe), his- 
tonas, proteinas da lamina nuclear) importantes para as 
respectivas transi^oes. O fator MPF (do ingles matura¬ 
tion promoting factor) desencadeador da divisao celular, 
por exemplo, foi evidenciado com complexo da Cdc2 ci- 
nase com uma G 2 —>M-ciclina B. Alem da associabo com 
ciclinas, as cinases, por sua vez, sao reguladas por fosfo- 
rila^ao (sao ativas em forma hiperfosforilada e ativadas 
por fosfatases especificas, por exemplo Cdc25) e inibidas 
por associabo com proteinas inibidoras (ICK, do ingles 
inhibitor of cyclin-dependent kinase ), de modo que existe 
abundancia de mecanismos de regula^ao eficazes para o 
controle das cinases do ciclo celular. No total, ate agora 
foram encontrados mais de 50 diferentes genes de Cdc 
na levedura. 

Na regula^ao do ciclo celular intervem fatores exter- 
nos: assim, na levedura, a transi^ao G,^S e controlada no 
ponto START pela oferta de nutrientes, o tamanho celular 
e fitormonios; em celulas animais, o ponto de restribo e 
controlado por fatores de crescimento. Mais recentemen- 
te, evidenciou-se em plantas superiores que fitormonios 
participam da regula^ao do controle do ciclo celular (Fi- 
gura 6-19). As citocininas promotoras de divisao celular 
induzem a formabo da ciclina Gl^S CicD3 e participam 
da ativabo de cinases do ciclo celular na transi^ao G 2 ^M. 
Sua formabo, por outro lado, submete-se ao controle de 
auxinas (ver 6.6.1). O acido abscisico (ver 6.6.4) induz a 
formabo do inibidor de cinase ICK1 e, assim, atua inibin- 
do a transibo Gj—»S. 

Em casos especiais, a sequencia de reaves pode ser 
interrompida em qualquer sitio do ciclo mitotico (Figura 
6-20): a duplicabo do DNA nao seguida de divisao cro- 
mossomica leva a politenia; em algumas sementes, por 
exemplo, apos a fase da replica^ao do DNA (fase S), na 
fase G2 pode estar intercalada um periodo de dormencia. 
Se no interior da membrana nuclear houver aumento do 
numero cromossomico sem divisao nuclear, resultam ce¬ 
lulas endopoliploides (Figura 2-31). Em celulas que pos- 
suem um plastidio (muitas algas e Anthoceros , ver 10.2) 
ou mesmo apenas uma mitocondria (a alga Mikromonas ), 
as organelas individuals se dividem em perfeita sincronia 
com o nucleo. Ainda nao se sabe como essa harmoniza^ao 
e alcan^ada. 

Nas celulas polienergides de muitas algas e fungos, assim como 
no endosperma nuclear (Figura 2-33), acontecem frequentes 
replicabes de DNA, replicators cromossomicas e divisoes nu- 
cleares, mas nao se realiza divisao celular. Na formabo poste¬ 
rior da parede celular no endosperma nuclear (por exemplo, em 
Haemanthus katherinae ), estabeleceram-se paredes celulares 
tambem entre nucleos nao irmaos e, por isso, nao houve entre 
eles um fuso da divisao nuclear. Aqui, portanto, a formabo da 
parede celular perdeu seu vinculo normal com a divisao nuclear. 
Normalmente, em plantas nao ocorrem divisoes celulares em 



Figura 6-20 Processos durante o ciclo celular e suas possiveis di¬ 
vergences. 


que uma das celulas-filhas nao tenha um nucleo; celulas sem nu¬ 
cleo (por exemplo, elemento de tubo crivado) o perderam pos- 
teriormente. 

Muito pouco se conhece a respeito dos aspectos fisiologicos 
da mitose. Muitas vezes, as divisoes celulares se processam de 
maneira ritmica, em parte dirigida por uma periodicidade dia¬ 
ria (raiz da cebola, formabo de zoosporos em algas), podendo 
ocorrer varios periodos em 24 horas. Em muitas algas, as mitoses 
se efetuam preferencialmente a noite; Spirogyra , por exemplo, 
divide-se comumente perto da meia-noite. Em celulas multi- 
nucleares, as divisoes nucleares se estabelecem muitas vezes ao 
mesmo tempo, com a colabora^ao do plasma, progredindo em 
forma de onda da extremidade de uma celula para a outra (ver 
10.2, saco embrionario). Como outros fenomenos fisiologicos, a 
divisao celular transcorre apenas dentro de limites de tempera- 
tura determinados e especificos, frequentemente com uma faixa 
otima bem definida (na ervilha, por exemplo, entre 0° e 45°C, 
com otimo em 28-30°C). As plantulas podem ser adaptadas a 
temperaturas mais baixas do que as plantas adultas. 

6.3.3 Diferencia 9 ao celular 


As celulas embrionarias (por exemplo, celulas apicais ou 
as celulas iniciais dos meristemas, ver 3.1.) formam celu- 
las-filhas, que se dividem novamente ou iniciam direta- 
mente a diferencia^ao - em parte por alongamente celular. 
As celulas que ingressam no processo de diferencia^ao 
passam da fase G x do ciclo celular (Figuras 6-19 e 6-20) 
para um estado de inatividade divisoria (fase G 0 ). Essa 
transibo esta sujeita a controle hormonal; muitos deta- 
lhes, no entanto, sao ainda quase nada conhecidos. 

Sob condi^oes adequadas, as celulas diferenciadas ja 
podem entrar de novo no ciclo celular (Gq^GJ. Isso tam¬ 
bem e realizado, entre outros fatores, por fitormonios; esse 
conhecimento e empregado na regenera^ao de plantas a 
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partir de culturas de celulas (Figura 6-1, 6.6.2). Formam-se 
plantas completas com todos os atributos da especie, o que 
comprova a totipotencia das celulas vegetais. Muitas vezes, 
na regeneragao de uma planta a partir de uma celula de 
uma cultura, forma-se inicialmente um embriao somatico, 
que se parece com o embriao zigotico e cujos meristemas 
apicais entao diferenciam caule e raiz (por exempo, Dau- 
cus carota , Figura 6-1). Esses processos de regeneragao tern 
importancia cientifica na multiplicagao de algumas plantas 
ornamentals (por exemplo, de orquideas com cultivo dificil 
a partir de sementes) produzidas como culturas de clones a 
partir de celulas foliares isoladas mecanicamente ou de te- 
cidos meristematicos. A regeneragao vegetal a partir de cul¬ 
turas de celulas ou de tecidos representa um passo impor- 
tante na produgao de plantas transgenicas (Quadro 6-3). 

Apos lesao, de folhas de begonia separadas desenvolvem-se rai¬ 
zes, nao apenas da extremidade inferior (basal) do peciolo, mas 
tambem no comedo da lamina. Na margem da porgao inferior 
de folhas separadas formam-se facilmente gemas adventicias, 
de onde podem nascer individuos completos de begonia. Esses 
pequenos caules adventicios resultam de uma unica celula epi¬ 
dermica que se tornou novamente embrionaria (Figura 6-21), 



Figura 6-21 Regeneragao de caules e raizes em estacas foliares de 
Begonia. A, B Formagao de um caule adventfcio a partir de uma ce¬ 
lula epidermica (segmentos de corte transversal da folha, 150x). Em 
A, a celula epidermica dividiu-se uma vez. Em B, da celula epidermi¬ 
ca originou-se um meristema secundario de quatro celulas, a partir 
do qual resulta inicialmente uma gema adventicia e desta, por sua 
vez, um caule (C). (A, B segundo A. Flansen; C segundo R. Stoppel.) 


enquanto as raizes adventicias nascem de celulas em divisao nas 
proximidades do floema. 

A formagao de outros meristemas (por exemplo, felo- 
genio e cambio interfascicular) sao exemplos da desdi- 
ferenciagao de celulas ja diferenciadas no processo de 
desenvolvimento, alem do estabelecimento de calo em 
consequencia de lesao de tecido e da jungao dos partici¬ 
pates de enxertia. 

Na enxertia, pedagos cortados de uma planta portadores de ge¬ 
mas (enxertos) unem-se a pedagos correspondentes da mesma 
especie ou de especie aparentada compativel (porta-enxertos), 
por meio de um calo que se desenvolve nos locais da lesao. Nesse 
calo se diferenciam elementos de floema e xilema, que, duran¬ 
te o andamento bem-sucedido da enxertia, conectam entre si 
os tecidos correspondentes nos feixes condutores de enxerto e 
porta-enxerto. As enxertias sao especialmente importantes em 
praticas de jardinagem e agricolas; assim, culturas sem emprego 
de sementes (fruticultura em geral e viticultura, cultura de rosei- 
ras) podem ser mantidas e multiplicadas. 

Mesmo apos a consolidagao da enxertia, cada parceiro 
conserva inalterada sua heranga. Com o intercambio de ma¬ 
teria entre enxerto e porta-enxerto, ocasionalmente e possivel 
uma influencia modificadora de caracteristicas em ambos os 
parceiros. Isso e especialmente impressionante em enxertias nas 
quais, a partir do calo do local da enxertia, nascem caules ad¬ 
venticios compostos de tecidos dos dois parceiros (quimeras). 
Nas quimeras setoriais, o setor de um caule ou uma folha des- 
cende do enxerto e o resto deriva do porta-enxerto. Especial¬ 
mente notaveis sao as quimeras periclinais, nas quais a epider- 
me e eventualmente algumas camadas externas sao formadas 
por um parceiro e os tecidos internos, ao contrario, pelo outro 
parceiro (enxertias de especies de Cystisus , entre Crataegus e 
Mespilus , entre outras). Esses “bastardos de enxertia” podem 
dar a impressao de bastardos verdadeiros, resultantes de repro- 
dugao sexuada, mas essa equiparagao; pois, mesmo nesses con- 
tatos mais estreitos, cada celula ou camada de celulas conserva 
seu carater especifico herdado, embora externamente possa ser 
reconhecida uma nitida influencia de camadas de tecidos de es¬ 
pecies distintas. 

Uma questao central na fisiologia do desenvolvimento, 
mas ate agora nao esclarecida suficientemente, diz respeito 
a determinagao, portanto, o estabelecimento do destino 
da diferenciagao de celula, tecido ou orgao. A determina¬ 
gao tern de algum modo como consequencia uma diretriz 
da atividade genica, que garante a disponibilidade dos 
produtos genicos necessarios para o processo de diferen¬ 
ciagao. Conforme ja mencionado (ver 6.1), nesse caso os 
processos celulares autonomos exercem papel limitado; 
em geral, o fenomeno de diferenciagao esta ao mesmo 
tempo sob controle indutivo pelo seu entorno. Os esti- 
mulos indutores podem proceder do proprio organismo 
(estimulos endogenos, por exemplo, fitormonios, ver 6.6) 
e/ou de influencias externas. Esses estimulos exogenos 
podem ser de natureza biotica (ou seja, vir de outros se¬ 
res vivos, como na formagao de galha ou na formagao dos 
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nodulos de raizes, ver Capitulo 8) ou de natureza abiotica 
(isto e, estimulos fisicos ou quimicos, por exemplo, o fator 
luz, ver 6.7). Contudo, e considerado estimulo todo sinal 
fisico ou quimico que desencadeie no organismo uma se- 
quencia de reagoes, cuja necessidade energetica seja satis- 
feita pelo proprio organismo. Um fenomeno de desenvol- 
vimento influenciavel por fatores externos e denominado 
aitionomico; aquele nao influenciavel e endonomico. 

Um fenomeno endonomico e, por exemplo, a determinagao e o 
desenvolvimento dos elementos do floema originados das ini- 
ciais cambiais, em Taxaceae, Taxodiaceae e Cupressaceae (“qua- 
tro tempos”: celula crivada/fibra floematica/celula crivada/celula 
parenquimatica e assim por diante). 

A diferenciagao celular de Volvox carteri (ver 10.2) tam¬ 
bem tern determinagao endonomica. Essa alga consiste em 
2.000-4.000 celulas somaticas e exatamente 16 celulas reprodu- 
tivas, que ocupam posigao exatamente definida no conjunto ce¬ 
lular. Durante a 6 a divisao celular da embriogenese (e somente 
aqui) (ou seja, na transigao do estagio de 32 celulas para o de 
64 celulas) ocorre divisao celular desigual em 16 celulas do em- 
briao de 32 celulas. As celulas menores resultantes (diametro de 
< 6 pm) desenvolvem-se em celulas somaticas e a maiores (> 9 
pm) em gonidios. Nao se sabe de que maneira o tamanho celular 
pode atuar na determinagao. 

A embriogenese em plantas multicelulares se processa de- 
terminada de modo amplamente endonomico (Figura 3-1, ver 
6.4.1). Um exemplo de processos aitionomicos de desenvolvi¬ 
mento, nos quais alem de fatores endogenos fatores externos 
determinam o destino das celulas, e a transigao de meristema 
caulinar para meristema floral governada pelo fotoperiodo. Esse 
processo, que tern sido bem estudado especialmente quanto ao 
estabelecimento da identidade de orgaos, adiante sera descrito 
com mais detalhe (ver 6.4.3). 

Gradientes de materia no interior de uma celula levam a 
polaridade; eles podem influenciar a diferenciagao das 
celulas-filhas e, com isso, condicionar a polaridade do or¬ 
ganismo completo. Os gradientes de materia entre celulas, 
alem disso, sao relevantes para os processos de determina¬ 
gao, nos quais o destino celular e estabelecido pela posigao 
de uma celula no orgao ou tecido e, com isso, importantes 
para a formagao de modelo (ver 6.4.2). Por fim, os gra¬ 
dientes de materia entre orgaos sao responsaveis pelos fe- 
nomenos correlativos de desenvolvimento (ver 6.5). 

Em biologia, por polaridade entende-se a nao equi¬ 
valence fisiologica ou morfologica de dois polos ou duas 
superficies em um sistema vivo ou em uma celula, no caso 
mais simples. A polaridade morfologica se expressa, por 
exemplo, no piano de organizagao de talofitas e cormo- 
fitas; ela ficou evidente ja cedo na embriogenese (Figura 
3-1) e deve-se a uma polaridade de materia (fisiologica) 
ja marcada no zigoto (ver abaixo). A divisao celular de¬ 
sigual, que - como no exemplo de Volvox mencionado - 
tambem e um passo decisivo da diferenciagao, pressupoe 
uma polaridade fisiologica, visivel pela posigao do fuso da 
divisao celular e da parede celular recem-formada. Logo, a 


forma tridimensional caracteristica do corpo vegetal nao 
e determinada por esses ultimos processos, mas sim pela 
polariza^ao celular subjacente a eles. 

Se os gametas femininos ou esporos de plantas in- 
feriores sao liberados (pela planta-mae), so excepcio- 
nalmente (por exemplo, os gametas femininos das algas 
pardas Sargassum e Cocophora) ja sao polarizados pela 
planta-mae. Em regra, a sua polariza^ao ocorre so por in- 
fluencias externas (principalmente a luz, mas tambem a 
gravidade); no caso de gametas, no entanto, somente apos 
a fecunda^ao. 

Quando os esporos de Equisetum ou os gametas fecundados de 
Fucus ou Pelvetia (Phaeophyceae) sao iluminados unilateral- 
mente, e induzida uma distribui^ao desigual do protoplasma e 
posterior divisao celular desigual, tornando a celula do lado nao 
iluminado o polo do rizoide e a outra (maior) a celula inicial do 
talo restante (Figura 6-22). Nos zigotos de Pelvetia ou de Fucus , 
o rizoide emerge, ou seja, a divisao estabiliza apenas uma polari- 
za^ao ocorrida antes na celula (ver abaixo). A intensidade da luz 
incidente sobre a celula e determinante da polaridade induzida, e 
nao a sua dire^ao, conforme mostram as ilumina^oes unilaterais 
(Figura 6-23B). 

A dura^ao da luz necessaria para a indu^ao da polaridade dimi- 
nui com a crescente intensidade luminosa; a quantidade de luz, 
portanto, e essencial. Para a polariza^ao maxima dos esporos de 
Equisetum , sao necessarios aproximadamente 10 min para 2 W 



Figura 6-22 Polarizagao do esporo de Equisetum. A Esporo nao 
polarizado. B Comego da polarizagao. C Delimitagao da celu¬ 
la do rizoide e da celula do protalo. D Estagio inicial multicelular. 
(Segundo W. Nienburg.) 
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Figura 6-23 Origem da polaridade celular no 
zigoto de Fucus. A Primeiramente, no local de 
penetragao da celula espermatica no gameta 
geminino fecundado, inicia a organizagao de 
um eixo da polaridade (1), que, no entanto, 
apos a formagao da parede celular do zigoto 
e a fixagao do zigoto ao substrato, por agao 
de influences externas, especialmente luz, e 
substituido por um novo eixo da polaridade. 
(2) No polo do rizoide em formagao, plasma- 
lema e parede celular sao modificadas de 
maneira especifica, e comega o crescimento 
do rizoide (3, 4), acompanhado de um alinha- 
mento dos centrossomos paralelamente ao 
eixo da polaridade (4, 5). Assim, estabele- 
ce-se o piano de divisao celular e a posigao 
da nova parede celular perpendicular ao eixo 
da polarizagao (5, 6). Sob a influencia deter- 
minante da parede celular, as duas celulas-fi- 
Ihas diferenciam o talo e o rizoide, respectiva- 
mente. Em vermelho, regiao da parde celular 
modificada; para outros esclarecimentos, ver 
texto. B Formagao dos rizoides do zigoto de 
Fucus, nos respectivos locais mais escuros. 
(A segundo D.L. Kropf e R.S. Quatrano.) 
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m” 2 de luz branca, 1-5 min para 20 W m” 2 e apenas 10” 3 s para 
um flash de eletrons. Para zigotos de algas pardas e esporos de 
Equisetum , os comprimentos de onda eficazes geralmente se si- 
tuam na faixa do azul e ultravioleta. Em algas pardas, admite-se 
como fotorreceptor uma combinagao de proteina e retinal, seme- 
lhante a rodopsina, receptor das algas verdes (ver 7.2.1.2). A pri- 
meira reagao saliente em esporos de Equisetum polarizados me- 
diante iluminagao unilateral e o deslocamento dos plastidios para 
o lado da celula voltado para a luz, logo, para a celula do futuro 
protalo, e o nucleo vai para o lado oposto (Figura 6-22B). Esse 
movimento e tambem induzido quando nem os plastidios nem 
o nucleo sao iluminados, mas sim exclusivamente o citoplasma. 

Se a influencia indutora da iluminagao unilateral for inter- 
rompida, frequentemente a gravidade torna-se eficaz (polo do 
rizoide voltado para o centro da Terra). Se nao houver quais- 


quer fatores externos direcionadores (estabelecidos apenas em 
experimento), os rizoides dos zigotos de Pelvetia ou de Fucus 
originam-se em local aleatorio da penetragao da celula esperma¬ 
tica; nos esporos de Equisetum , a origem acontece em local defi- 
nido, no ponto do rizoide, o qual normalmente nao se manifesta 
quando ha indugao dirigida. Influencias de celulas vizinhas sobre 
a indugao da polaridade tambem foram demonstradas: se no mi- 
nimo uma dezena de zigotos de Fucus se situar muito proxima, as 
celulas internas nao produzem rizoides, que originam de fora para 
dentro do grupo. Logo apos a indugao, a polarizagao em zigotos de 
Fucus ainda e suprimivel ou mesmo reversivel por outro gradiente 
direcionado (por exemplo, iluminagao em diregao contraria). 

Os eventos moleculares na polarizagao celular sao es¬ 
pecialmente bem conhecidos em zigotos de Pelvetia e 
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Fucus (Figura 6-23). Com iluminagao unilateral, no 
citoplasma cortical do lado do zigoto nao iluminado 
ocorre primeiramente a formagao de um casquete do 
citoesqueleto de actina-F (ver 2.2.2.1). Nao havendo in- 
fluencias externas, essa estrutura forma-se no local da 
penetragao da celula espermatica no gameta feminino. 
O casquete de actina marca o polo do rizoide em for¬ 
magao e orienta determinadas populates de vesicu- 
las do complexo de Golgi na diregao desse polo, para 
la se fundirem com a plasmalema. Essas vesiculas do 
complexo de Golgi, por um lado, conduzem proteinas 
de membrana especiais (por exemplo, canais de Ca 2+ e 
proteinas-ancora para microtubulos) e, por outro lado, 
enzimas (entre outras) necessarias para a reconstrugao 
da parede celular durante o crescimento do rizoide, 
bem como elementos estruturais de parede celular (por 
exemplo, um fucano sulfatado especifico) e os deposi- 
tam na parede celular. Devido a um gradiente de Ca 2+ 
ascendente na diregao do polo do rizoide, a corrente de 
vesiculas pode ser reforgada e direcionada. Esse gra¬ 
diente de Ca 2+ e estabelecido logo apos a formagao do 
casquete de actina-F. Provavelmente ao mesmo tempo, 
os canais de Ca 2+ inicialmente distribuidos de manei- 
ra uniforme na plasmalema sao deslocados no polo do 
rizoide resultante (em diregao ao casquete de actina); 
mais tarde, com as vesiculas secretoras de Golgi, du¬ 
rante a sua fusao com a plasmalema, e fornecida outra 
proteina-canal. Na regiao da parede celular modificada 
o polo do rizoide comega a crescer, enquanto as vesicu¬ 
las do complexo de Golgi conduzem material de parede 
necessario. 

Essa celula com polarizagao axial apresenta, entao, a 
primeira divisao desigual, cujo piano e perpendicular ao 
eixo da polaridade da celula. A partir da celula-filha basal 
diferencia-se o rizoide, ao passo que a celula-filha apical 
origina o talo. O polo do rizoide e importante tambem 
para a orientagao do nucleo e do fuso mitotico, enquanto 
os microtubulos de um dos dois centrossomos que for- 
mam os futuros polos do fuso (Quadro 2-2) conectam 
suas extremidades livres com proteinas-ancora no polo 
do rizoide. Desse modo, os polos do fuso sao alinha- 
dos paralelamente ao eixo celular da polaridade (Figura 
6-23A). Com isso, o piano do fragmoplasto (ver 2.2.3.6) 
e, por extensao, o piano da futura parede celular estabele- 
ce-se perpendicularmente ao eixo longitudinal do zigoto 
polarizado. 

O destino da diferenciagao das duas celulas-filhas e 
determinado de maneira decisiva pela composigao dis- 
tinta das paredes celulares: se retirarmos os protoplastos 
dessas celulas, a diferenciagao nao continua. Porem, se 
separarmos as duas celulas, independentes entre si elas 
diferenciam celulas do talo e celulas do rizoide. Se colo- 
carmos em contato o protoplasto de uma celula-filha com 
a parede celular da outra celula-filha, em ambos os casos 
se modifica a determinagao. O protoplasto da celula-filha 


destinada ao rizoide, em contato com a parede celular da 
celula-filha destinada ao talo, diferencia celulas de talo; ao 
contrario, a celula-filha destinada ao talo em contato com 
a parede celular da celula-filha destinada ao rizoide origi¬ 
na celulas de rizoide. 

Foi demonstrado que fenomenos semelhantes tambem ocor- 
rem durante a polarizagao de outras celulas. Assim, ha muitos 
paralelos com os estagios iniciais da embriogenese das angios- 
permas (ver 6.4.1) e com o crescimento celular assimetrico 
de outras celulas, submetido a uma secregao orientada e lo- 
calizada de material de parede celular, como na brotagao da 
levedura e, presume-se, tambem durante o crecimento apical 
de celulas. 

A polaridade acentuada de plantas superiores e especial- 
mente permanente e em geral irreversivel. Assim, por exem¬ 
plo, em ramos de salgueiro cortados em atmosfera umida, na 
extremidade apical emergem brotos, enquanto na extremidade 
basal formam-se raizes, embora nessa zona exista organiza- 
gao suficiente para o estabelecimento de brotos (Figura 6-24). 
Do mesmo modo, peda^os de raiz de dente-de-leao ou chi- 
coria, por exemplo, em solo umido produzem brotos no lado 



Figura 6-24 Regeneragao polar e brotagao em pedagos de ra¬ 
mos pendentes de salgueiro A em posigao normal e B em posi- 
gao invertida. Os ramos foram mantidos em atmosfera umida. 
(Segundo W. Pfeffer.) 
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Figura 6-25 Regeneragao polar em pedagos de raizes. Brotos (de 
caule) formam-se sempre na extremidade proximal (situada mais 
proximo do colo da raiz), independente da posigao no espago. 
(Segundo H.E. Warmke e G.L. Warmke.) 


proximal e raizes no lado distal (Figura 6-25). Em enxertias 
tambem se manifesta a polaridade dos parceiros, enquanto 
concrescem apenas as partes corretamente orientadas. Essa 
polaridade e determinada endogenamente e nao pode ser mu- 
dada por fatores externos nem pela agao invertida da gravida- 
de (Figuras 6-24 e 6-25). Ela e marcada mesmo em pedagos 
muito pequenos de caule ou de raiz, lembrando um ima, que 
apresenta sempre polo positivo e polo negativo. Como con- 
clusao, parece justificado que tambem nas plantas superiores 
cada celula e polarizada e a polaridade das celulas individuals 
determina a polaridade do orgao. 

So recentemente foi constatado em animais e tambem em 
zigotos de algas pardas que distributes assimetricas de RNAm 
- e, por consequencia, distributes assimetricas das proteinas 
traduzidas - tambem participam da formagao de polaridade ce- 
lular. A distribuigao orientada de RNAm realiza-se presumivel- 
mente pela agao de proteinas de ligagao ao RNAm especificas, 
que, em um processo independente de energia, movimentam- 
-se ao longo de filamentos do citoesqueleto em sua respectiva 
regiao-alvo celular. 

6.4 Interagoes de celulas no 

processo de desenvolvimento 


Ja nas colonias dos procariotos com divisao de trabalho 
(exemplo: formagao de heterocistos nas cianobacterias fi- 
xadoras de N 2 ), mas principalmente nas plantas multice- 
lulares, a determinagao (e a diferenciagao de uma celula 


por ela governada) depende da sua posigao na colonia ou 
no organismo. Assim, os feixes condutores desenvolvem- 
-se no apice caulinar de monocotiledoneas, em determi¬ 
nada distancia da superficie, ao passo que a epiderme 
normalmente origina-se diretamente na superficie. No 
eixo caulinar e na raiz, a estratificagao dos tecidos mostra 
sempre uma ordem determinada. Os exemplos mencio- 
nados atestam a existencia de informagao da posigao ra¬ 
dial nos orgaos axiais das cormofitas (Figura 6-26). Por 
outro lado, a diferenciagao de celulas-guarda e de trico¬ 
mas ou a diferenciagao de tricomas de raizes, por exem¬ 
plo, apresentam um modelo caracteristico: a expressao de 
informagao da posigao tangencial atuante na superficie. 
Assim, o mutante rhytidiophyllum de Epilobium hirsutum 
mostra em alguns locais do interior outra epiderme, que 
forma celulas-guarda (na verdade, sem fungao). Por fim, 
experimentos cirurgicos em raizes de Arabidopsis thalia- 
na comprovam tambem a existencia de informagao da 
posigao longitudinal estabelecida ao longo do eixo lon¬ 
gitudinal do orgao, que determina a diferenciagao celular 
das celulas-filhas oriundas das iniciais meristematicas 
(Figura 6-26). 

Nos experimentos mencionados, foram mortas ce¬ 
lulas individuals com o uso de radiagao laser rica em 
energia. Logo a seguir, foi acompanhada a diferenciagao 
das celulas que penetraram nessa regiao. Celulas do pe- 
riciclo, que penetram na regiao das iniciais do cortex da 
raiz, tornam-se iniciais do cortex da raiz e produzem 
celulas-filhas, das quais se originam celulas da endoder- 
me e do parenquima cortical atraves de divisoes peri- 
clinais. No entanto, se as celulas-filhas das iniciais do 
cortex da raiz forem mortas, as celulas-filhas formadas 
a seguir nao se diferenciam em celulas da endoderme 
e do parenquima cortical. Isso mostra que das celulas 
diferenciadas parte um estimulo na diregao longitudi¬ 
nal, o qual determina a diferenciagao das celulas mais 
jovens subjacentes, independente da sua procedencia 
(Figura 6-26). 

A natureza quimica das substancias, os mecanismos com os 
quais as plantas produzem a informagao da posigao e finalmen- 
te a transformagao dessa informagao em diferenciagao ainda 
nao sao compreendidos em detalhes. Na verdade, especialmen- 
te em experimentos com mutantes vegetais foram conseguidos 
avangos substanciais. A maioria dos conhecimentos foi obtida 
por meio de estudos com Arabidopsis thaliana (Quadro 6-1), 
restringindo-se especialmente ao andamento da embriogenese 
(ver 6.4.1), do estabelecimento da identidade de meristemas e 
orgaos no meristema caulinar (ver 6.4.3) e do modelo em cama- 
das de tecidos (ver 6.4.2). Entretanto, o conhecimento sobre os 
mecanismos da comunicagao celular nesses processos tambem 
e incipiente. 

Desvios do processo de desenvolvimento normal, que se 
manifestam nos estados patologicos (por exemplo, formagao 
de galhas, tumores) ou tambem no estabelecimento de sim- 
bioses (por exemplo, nodulos de raizes), serao descritos no 
Capitulo 8. 
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Figura 6-26 Determinagao celular no apice da raiz de Arabidopsis thaliana. Organizagao (A) do apice da raiz e (B) do meristema da raiz 
(delimitado por vermelho) em corte longitudinal radial. C Uma serie de experimentos de ablagao por laser (a-e) proporciona a determinagao 
da diferenciagao celular pela deposigao de celulas em tecidos. Vermelho: celula (s) removida (s) (ablagao) por laser com radiagao de luz UV, 
demais cores, como A ou B. a Processo normal. Mediante corte transversal da celula inicial da camada cortical surge uma celula-filha, que por 
divisao longitudinal periclinal forma uma celula do parenquima cortical e uma celula da endoderme. b Remogao da celula inicial da camada 
cortical. A posigao da celula removida e ocupada por uma celula inicial do pericambio (= periciclo). Essa celula modifica o destino de sua di¬ 
ferenciagao e, apos divisao transversal e divisao longitudinal periclinal, forma uma celula do parenquima cortical e uma celula da endoderme. 
Isso indica que as celulas-filhas diferenciadas ja influenciam o destino da diferenciagao das celulas mais jovens subjacentes, independente 
da sua procedencia. Isso parece contrariar o resultado da celula-filha da camada cortical apos ablagao em c. 0 experimento em d, contudo, 
prova a validade da hipotese. Fica claro que a informagao da posigao e conduzida nao apenas dentro de urn “fio celular” na diregao da celula 
inicial diretamente subjacente, mas a alcanga tambem a partir das duas celulas-filhas vizinhas. Em e fica demonstrado que nao se trata de urn 
artefato devido a remogao das tres celulas: se as tres celulas (a inicial da epiderme, a inicial da camada cortical e a inicial do periciclo) forem 
removidas por /aser-UV, a diferenciagao e correta como em a ou c. (C, segundo van den Berg e B, segundo Scheres, gentilmente cedidos.) 


6.4.1 Controle da embriogenese 


Apos a fecundagao, a formagao do embriao segue anda- 
mento caracteristico (ver 3.1, Figura 3-1). A oosfera ja 
e polarizada, presumivelmente por influencia da plan- 


ta-mae - o rudimento seminal tambem e polar. A pola- 
rizagao do zigoto (Figura 6-27A) e o estabelecimento do 
nivel da primeira divisao do zigoto - assimetrica - mos- 
tram semelhangas ao evento em algas pardas. Eles se pro- 
cessam igualmente com diferenciagao da parede do zigoto, 
de modo que as duas celulas-filhas bioquimicamente pos- 
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Figura 6-27 Manifestagao da polaridade durante a embriogenese de Arabidopsis thaliana. 0 zigoto ja polarizado A apresenta divisao desigual 
(B). A partir da celula basal vacuolazida, diferencia-se o suspensor, cuja celula superior, a hipofise, mais tarde integra-se ao embriao e forma 
o centra quiescente e a coifa central. 0 restante do suspensor morre durante o amadurecimento do embriao por morte celular programada. 
Essas celulas do suspensor sao caracterizadas pela presenga de protefnas arabinogalactanos em suas parades celulares (vermelho), com- 
provaveis ja no zigoto. 0 embriao globular (C, 16 celulas; D, estagio tardio) ja no estagio de 8 celulas exibe polaridade axial (apical ->basal) 
reiterada e pode ser subdividido em tres camadas (apical, central e basal) com destinos diferentes quanto a diferenciagao. A continuidade 
da diferenciagao (D—>E—>F) e governada eficientemente pela distribuigao polar de auxina (setas vermelhas). A corrente de auxina deve ser 
dirigida para as membranas das celulas embrionarias por meio da mudanga de distribuigao de transportadores desse hormonio. Existem 
indicagoes que, na regiao dos dois meristemas apicais, o transporte de auxina se processa de maneira semelhante tambem no desenvolvi- 
mento posterior da planta apos a germinagao (apice da raiz: Figura 7-24). Outros esclarecimentos sao encontrados no texto. (Estagios das 
embriogenese segundo R.A. Torres Ruiz, gentilmente cedido.) 


suem paredes celulares distinguiveis, como em Fucus ne- 
cessarias para a determinagao posterior das celulas-filhas. 
A partir da celula basal do embriao surgem o suspensor e 
a hipofise; da celula apical, com excegao dos tecidos for- 
necidos pela hipofise, originam-se o centro quiescente e a 
coifa central. Segmentos da parede celular da celula basal, 
identificados por uma proteina arabinogalactano caracte- 
ristica, determinam a regiao onde nas divisoes celulares 
seguintes nasce o suspensor de 6 a 9 celulas (Figura 6-27C, 
D). Num estagio tardio da embriogenese, o suspensor 
morre por morte celular programada (ver 6.3.2), enquanto 
a parte da celula basal formadora da hipofise e livre dessa 
glicoproteina. 

A partir da celula apical desenvolve-se inicialmente 
um embriao globular que, ja no estagio de 8 celulas (es¬ 
tagio octante), experimenta polarizagao axial reiterada. 
Essa polarizagao torna-se evidente pela primeira vez mais 
ou menos no embriao de 100 celulas, na transigao para o 


estagio de coragao, e manifesta-se na formagao dos orgaos 
embrionarios - cotiledones, hipocotilo e radicula - e dos 
dois meristemas apicais (Figura 3-1). Na polarizagao axial 
reconhecem-se tres segmentos do embriao globular (Fi¬ 
gura 6-27C,D), que se diferenciam de modo diferente: a 
camada apical forma o meristema caulinar e os cotiledo¬ 
nes, a camada central forma os orgaos axiais (hipocotilo e 
radicula) e as celulas procedentes da hipofise constituem 
o centro quiescente e a coifa central com o estatenquima 
(em ingles = columella) (Figuras 6-26A e 6-27F). O esta- 
belecimento da polaridade do eixo ja no embriao globular 
exige organizar a informagao da posigao alem dos limites 
celulares. Quanto a esse sinal da posigao, e muito provavel 
que se trate do fitormonio acido indol-3-acetico do grupo 
das auxinas (ver 6.6.1) (Figura 6-27D-F). Os experimen¬ 
ts indicam reorientagao de moleculas carreadoras, que 
transportam o hormonio da celula (ver 6.6.1.3), de distri¬ 
buigao inicialmente uniforme na plasmalema para distri- 
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buiqao mais ou menos dirigida as membranas plasmaticas 
do embriao globular. 

No mutante gnom de Arabidopsis thaliana nao se realiza essa 
orienta^ao do carreador de auxina, nao ocorrendo a forma^ao do 
eixo longitudinal dos embrioes. O gene GNOM do tipo selvagem 
(GN) codifica uma proteina que participa do transporte celular 
dirigido de vesiculas. No mutante gnom , contudo, a primeira di- 
visao do zigoto ja e destruida, uma vez que a polariza^ao celular 
nao se realiza. A polariza^ao do zigoto, no entanto, e indepen- 
dente de auxina. Naturalmente, a proteina GN e importante para 
a realiza^ao de diferentes processos de transporte dirigidos para 
fases distintas da embriogenese. 

O gradiente do acido indol-3-acetico que se forma no 
embriao (Figura 6-27D-F), dependendo da concentra- 
qao e da sensibilidade a auxinas da celula, efetua distintas 
ativaqoes genicas: no sitio da concentraqao mais baixa 
de auxina diferencia-se o meristema caulinar; a concen- 
traqao elevada de auxina ao lado desse sitio e necessaria 
para a formaqao dos primordios dos cotiledones; no sitio 
de concentraqao mais alta de auxina, na base do embriao, 
diferenciam-se os tecidos do apice da raiz. No andamen- 
to tardio do desenvolvimento da planta, a distribuiqao de 
auxina na regiao do meristema efetuada pelo transporte 
polar desse hormonio tambem parece importante para 
a manutenqao do carater meristematico e diferenciaqao 
de orgaos: na regiao imediata do meristema caulinar a 
concentraqao de auxina e mantida muito baixa. A auxi¬ 
na e transportada para as regioes abaixo do meristema 
em que se diferenciam primordios foliares. Porem, pelo 
transporte polar na regiao do apice da raiz, a auxina e 
concentrada no cilindro central e alcanqa sua concentra- 
qao mais alta na camada celular diretamente abaixo do 
centro quiescente: nas celulas iniciais para a formaqao do 
estatenquima (Figuras 6-26A e 6-27D-F). Aqui, as con¬ 
centrates elevadas de auxina parecem ser necessarias 
para a manutenqao da funqao do meristema. Contudo, 
certamente a auxina nao e o unico sinal intercelular de 
posiqao relevante para o desenvolvimento. As relaqoes 
devem ser intricadas e tambem incluir outros fitormo- 
nios (por exemplo, citocininas, ver 6.6.2). 

Existem indicates que o transporte de auxinas dirigido em 
estagios iniciais de desenvolvimento de um orgao e parcial- 
mente auto-organizado. Segundo essa ideia, as celulas expres- 
sam tanto mais o transportador de auxina quanto mais auxina 
contem. Dessa maneira, inicialmente pequenas diferen^as na 
concentra^ao e no fluxo de auxina podem aumentar e se es- 
tabilizar autocataliticamente, de modo que finalmente se for- 
mam gradientes hormonais estaveis na dire^ao do transporte. 
Esse “processo de canaliza^ao” presume-se existir, por exem¬ 
plo, na forma^ao de vasos durante o desenvolvimento foliar 
(as regioes ricas em auxina se diferenciam em feixes conduto- 
res), em cambios (Figura 6-38), durante a embriogenese (ver 
acima), na manuten^ao do modelo de diferencia^ao do apice 
do caule e do apice da raiz, bem como na indu^ao de primor¬ 
dios de raizes laterais por auxina. 


6.4.2 Formacjao de modelo nas 
camadas de tecidos 


Os processos de auto-organizaqao tambem fundamentam 
o modelo, mas os eventos bioquimicos sao pouco conhe- 
cidos. Um modelo simples apresentado na Figura 6-28A 
parte de um ativador (lento ou absolutamente nao difusor) 
de um processo de diferenciaqao, primeiramente formado 
estocasticamente (ao acaso) em determinadas celulas de 
uma camada do tecido. Esse ativador reforqa autocataliti¬ 
camente sua propria formaqao e simultaneamente induz a 
formaqao de um inibidor com difusao rapida, que, devido 
ao seu grande alcance, impede a formaqao do ativador no 
entorno da celula “ativada”. 

Experimentos com mutantes de Arabidopsis thaliana , 
pelo menos por dados geneticas, tern demonstrado que de 
fato sistemas ativador/inibidor fundamentam o modelo 
em epidermes (diferenciaqao de tricomas) e rizodermes 
(diferenciaqao de tricomas de raizes) (Figura 6-28B, C). 
Porem, uma vez que os tricomas de raizes em Arabidopsis 
thaliana so se diferenciam a partir de celulas da rizoderme 
que se localizam acima de um parenquima cortical com 
mais de uma camada de celulas, ainda pode haver partici- 
paqao tambem de um sinal oriundo de celulas do paren¬ 
quima cortical. Em ambos os casos (Figura 6-28B, C), os 
ativadores tern atuaqao estritamente intracelular, ao passo 
que os inibidores atuam tambem nas celulas vizinhas. Na 
seqao 6.4.4 sao descritos os possiveis mecanismos da co- 
municaqao celula-a-celula. 

6.4.3 Controle da identidade de 
meristemas e de orgaos no 
meristema apical do caule 


Como muitos processos de desenvolvimento biologico, 
os descritos em inumeros mutantes de Arabidopsis tha¬ 
liana em desenvolvimento foram especialmente bem exa- 
minados. Os conhecimentos adquiridos em estudos com 
Arabidopsis thaliana , que tambem podem ser transferidos 
em detalhes para a boca-de-leao ( Antirrhinum majus , 
Scrophulariaceae), parecem ser representativos para as 
angiospermas. 

Em estado vegetativo, o meristema do caule diferen- 
cia o eixo caulinar e as folhas. Muitas vezes desencadea- 
do por fatores externos (por exemplo, comprimento do 
dia; ver 6.7.2.2), esse meristema pode se tornar meriste¬ 
ma floral e formar o eixo floral e os orgaos florais; com 
isso, esse meristema se esgota (logo, ele passa de estado 
indeterminado para estado determinado). O programa de 
desenvolvimento “meristema floral e formaqao floral” e 
reprimido por um complexo genico (sua expressao e su- 
primida), contanto que nenhum estimulo indutor opere. 
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Nisso torna-se claro que as mutagoes em genes do com- 
plexo repressor que provocam perda de fungao levam a 
formagao de flores mesmo sem fatores externos indutores. 
Imediatamente apos a germinagao, o mutante embryonic 
flower (EMF) de Arabidopsis thaliana produz uma unica 
flor e possui apenas os cotiledones, mas nao forma quais- 
quer folhas. Fatores externos que induzem o processo de 
florescimento inibem a atividade EMF. Se a concentragao 
do produto genico EMF (ainda desconhecido) no meriste- 


Figura 6-28 Fundamentos do modelo em camadas de tecidos. A 
Modelo de um processo de padrao auto-organizado. Um ativador 
(com formagao reforgada autocataliticamente) de menor mobilidade 
induz simultaneamente a formagao de um inibidor de movimento 
mais rapido, que reprime outra formagao de ativador no ambiente da 
celula formadora de ativador. Realizagao desses sistemas no desen- 
volvimento de tricomas (B) e na formagao de tricomas na rizoderme 
(C) de Arabidopsis thaliana. B A ativagao de tricoblastos (vermelho = 
celulas precursoras de tricomas) acontece com participagao do fa- 
tor de transcrigao GL1 autonomo celular e seu regulador TTG. Esses 
dois tern sua formagao reforgada autocataliticamente e ao mesmo 
tempo induzem a formagao do fator de transcrigao TRY, que, como 
inibidor nao autonomo celular da formagao de GL1, reprime a ati¬ 
vagao das celulas vizinhas. C Um evento de regulagao comparavel 
fundamenta a diferenciagao de tricomas de raizes. Neste caso, a 
ativagao autocatalitica do fator de transcrigao WER e do regulador 
TTG, ja mencionado, provoca a supressao da diferenciagao de tri¬ 
comas de raizes (celulas com contorno vermelho) e a indugao da 
formagao do inibidor CPC nao autonomo celular do WER, que presu- 
mivelmente tambem e um fator de transcrigao. As celulas que nao 
exprimem o WER diferenciam-se em celulas de tricomas de raizes. 
Uma vez que os tricomas se formam sempre em regioes com duas 
celulas de parenquima cortical subjacentes, deve haver influencia 
(ainda desconhecida) do parenquima cortical sobre a formagao do 
padrao da rizoderme. A designagao das proteinas participantes deri- 
va de fenotipos dos mutantes que levaram a sua descoberta; nesse 
contexto eles nao tern importancia. (A segundo A. Gierer; B segundo 
M. Flulskamp e B. Scheres; C segundo B. Scheres.) 


ma do caule cair abaixo de um limiar critico, a identidade 
meristematica e redirecionada e o programa de desenvol- 
vimento floral e ativado. Esse modelo em parte ainda hi- 
potetico mostra porque a indugao da formagao de flores 
em Arabidopsis thaliana se processa gradualmente: essa 
especie e de dias longos (Tabela 6-6), ou seja, em dias lon- 
gos ela chega mais rapidamente ao florescimento do que 
em dias curtos (ver 6.7.2.2). 

A diferenciagao dos primordios de orgaos florais, 
logo, o estabelecimento da identidade dos orgaos e diri- 
gido por um grupo de genes, que podem ser divididos em 
quatro classes (classes A, B, C e D). Eles fazem parte dos 
genes homeoticos, pois sua falta ou sua expressao em si- 
tios errados (expressao ectopica) pode levar a alteragoes 
no desenvolvimento normal do orgao. Na genetica do 
desenvolvimento, os mutantes homeoticos sao conside- 
rados aqueles que, no lugar de um orgao normalmente re- 
sultante, possuem outro (por exemplo, formam pistilo em 
vez de sepala). 

Em Arabidopsis thaliana , existem sete genes de identi¬ 
dade de orgaos florais: 

• gene APETALAl (API) da classe A; 

• genes APETALA3 (AP3) e PISTILLATA (PI) da classe 
B; 

• gene AGAMOUS (AG) da classe C; bem como os 

• genes SEPALLATA1 , SEPALLATA2 e SEPALLATA3 
(SEP1, SEP2, SEP3) da classe D. 
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Todos os genes codificam fatores de transcri^ao, muitos 
dos quais podem ter intera^ao direta na regula^ao da 
atividade genica e em diferentes composites ligar-se a 
promotores de distintos genes-alvo. Conforme a combi- 
na^ao, diferenciam-se sepalas, petalas, estames ou pistilos 
(Figura 6-29). A exata expressao espacial e temporal dos 
genes de identidade de orgaos florais no meristema e as- 
segurada pelo fato de que, por um lado, alguns genes se 
influenciam mutuamente em sua atividade (por exemplo, 
a atividade A inibe a expressao do gene C e a atividade C 
inibe a expressao do gene A); por outro lado, genes adi- 
cionais participam da regula^ao da expressao de genes das 
classes A, B e C na regiao do meristema floral (assim, a 
atividade B no 1° e no 4° verticilos e reprimida pelos pro- 
dutos dos outros tres genes, sem qualquer fun^ao no esta- 
belecimento da identidade de orgaos). 

Como em outras angiospermas ate agora examinadas 
foram encontrados respectivos genes homologos (por- 
tanto, genes com origem evolutiva comum e na maioria 
com fun^ao conservada), pode-se admitir que o estabele- 
cimento da identidade de orgaos florais em angiospermas 
ocorre segundo principios basicos amplamente conserva- 
dos igualmente evolutivos. O modelo vale, por exemplo, 
tambem para as flores dorsiventrais de Antirrhinum ma- 
jus. Na verdade, a dorsiventralidade e condicionada por 
um gene adicional, CYCLOIDEA. No caso de disturbio da 
fun^ao genica (mutantes cycloidea ), A. majus forma flores 
de simetria radial. 

6.4.4 Mecanismos da comunica 5 ao celular 


O controle da posi^ao de processos de desenvolvimen- 
to (conforme descritos, ver 6.3.3 e 6.4.1-6.4.3), que tern 
significado decisivo nas plantas, pressupoe a possibili- 
dade de que moleculas que governam o desenvolvimen- 
to sejam transportadas alem dos limites celulares. Tanto 
quanto se sabe ate agora, isso pode acontecer de muitas 
maneiras: 

• a secre^ao visada de macromoleculas reguladoras em 
dominios da parede celular, por exemplo, na polariza- 
$ao de zigotos; mediante contato com o protoplasto, a 
composi^ao das paredes celulares efetua a determina¬ 
te das celulas-filhas (por exemplo, celulas do talo e 
do rizoide de Fucus , ver 6.3.3); 

• transporte polar de reguladores de massa molecular 
baixa; auxinas sao transportadas dessa maneira (ver 
6.6.1) durante a embriogenese em Arabidopsis thalia- 
na , por exemplo (ver 6.4.1); 

• sintese e difusao (simplastica e/ou apoplastica) locais 
do sitio de sintese para tecidos adjacentes; assim as gi- 
berelinas do embriao chegam apoplasticamente ate a 
camada de aleurona da cariopse (ver 6.6.3.3); 



Figura 6-29 Estabelecimento genetico da identidade de orgaos no 
desenvolvimento floral de Arabidopsis thaiiana. Quatro grupos geni- 
cos (atividades A, B, C e D) governam a identidade de orgaos no 
meristema floral. Os produtos genicos destes genes de identidade 
de orgaos florais encontram-se em sitios distintos no meristema. Os 
genes das atividades A e B, por um lado, e os genes das atividades 
B e C, por outro lado, se sobrepoem parcialmente em seus dominios 
de expressao e a atividade D ocorre no 2 Q , 3 Q e A q verticilos. A ati¬ 
vidade A e codificada pelo gene APETALA 1 (AP\). As celulas que so 
possuem atividade A diferenciam-se em sepalas. As petalas se origi- 
nam quando houver atividades A e B. A atividade B e codificada pe¬ 
los genes A PETAL A3 (AP3) e PISTILLATA (PI). A atividade C e formada 
pelo gene AGAMOUS (AG). Se as atividades B e C aparecerem juntas, 
diferenciam-se estames; se ocorrer apenas a atividade C, diferen- 
ciam-se carpelos. Na verdade, no 2 q , 3 Q e A- verticilos ha necessi- 
dade da atividade D adicional, codificada pelos genes SEPALLATA 1, 2 
e 3 (SEP 1, SEP2, SEP3). No caso de defeito dos genes de identidade 
de orgaos florais, surgem mutaqoes homeoticas caracterfsticas: se 
faltar a atividade A, ocorre a atividade C em todos os verticilos (a 
atividade A inibe a expressao do gene para a atividade C); no 1 Q e 
4 Q verticilos formam-se carpelos, no 2- e 3- verticilos formam-se 
estames. Os mutantes que se destacam pela ausencia de petalas 
sao denominados apetaia. Se faltar a atividade C, ocorre atividade 
A em todos os verticilos (a atividade C inibe a expressao dos genes 
A). Os mutantes formam sepalas no 1 Q e A- verticilos e petalas no 
2- e 3 q verticilos, possuindo, portanto, flores estereis e, por isso, 
sao denominados agamous. A falta da atividade B nao tern qualquer 
influencia sobre as atividades A e C; no 1 Q e 2 Q verticilos formam-se 
sepalas e no 3 q e A q formam-se carpelos. Os mutantes caracteriza- 
dos pela falta de petalas ou ocorrencia de flores pistiladas (falta de 
estames) sao denominados apetaia ou pistillata. Se faltar a atividade 
D, formam-se sepalas nos quatros verticilos; por isso, esses mutan¬ 
tes sao denominados sepallata. Logo, a atividade D e indispensavel 
para a realizaqao de atividades A, B e C no meristema floral por oca- 
siao da especificaqao da identidade dos orgaos florais do 2 q ,3 q e A q 
verticilos. (Segundo E. Meyerowitz, T. Honma e K. Goto, modificado.) 
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• transporte nos elementos condutores; esse processo e 
importante para o comando sistemico do desenvolvi- 
mento (ver 6.5); 

• transporte de macromoleculas reguladoras, de celula 
a celula atraves dos plasmodesmas (ver 6.4.4.1). 

6.4.4.1 Troca de macromoleculas entre celulas 

A parede celular vegetal e permeavel a ions, moleculas 
hidrossoluveis pequenas e proteinas pequenas ate apro- 
ximadamente 5 kDa de massa molecular, mas impede a 
difusao livre de macromoleculas maiores. Os plasmodes¬ 
mas (estrutura, ver 2.2.7.3, Figura 2-69), que tambem co- 
nectam celulas de maneira simplastica, por muito tempo 
foram considerados meros poros para a passagem de me¬ 
tabolites de massa molecular abaixo de lkDa. Por isso, 
foi surpreendente a descoberta que os plasmodesmas 
tambem servem ao intercambio intercelular de macro¬ 
moleculas e contituem poros regulados que possibilitam 
a passagem de determinadas macromoleculas, proteinas 
ou ate mesmo complexos ribonucleoproteicos de celula 
para celula. 

Isso foi encontrado pela primeira vez em virus fito- 
patogenos (por exemplo, no virus do mosaico do tabaco). 
Em plantas infectadas por virus, o limite de exclusao por 
tamanho dos plasmodesmas situa-se muito acima de 10 
kDa; em plantas nao infectadas, ele fica abaixo de lkDa. 
Proteinas de transporte de aproximadamente 30 kDa de 
massa molecular, codificadas pelo genoma de virus, sao 
responsaveis por isso. Essas proteinas formam com o aci- 
do nucleico viral (RNA de fita simples, no virus do mo¬ 
saico do tabaco) um complexo ribonucleico, que se des- 
loca de celula para celula atraves dos plasmodesmas; com 
isso, o virus se propaga na planta acometida e os sintomas 
do tipo mosaico (nas regioes intercostais) se manifestam. 
So muito mais tarde descobriu-se que os virus simples- 
mente aproveitam-se de um mecanismo de transporte 
que desempenha tambem importante papel na planta 
saudavel e presta-se ao transporte de proteinas (Figura 
6-16), bem como de complexos ribonucleoproteicos (ver 
abaixo). Assim, em angiospermas, os elementos de tubo 
crivado (sem nucleo e ribossomos), via plasmodesmas, 
importam proteinas sintetizadas pelas celulas compa- 
nheiras. O mecanismo de transporte de macromolecu¬ 
las via plasmodesmas nao e bem conhecido. Atualmente, 
admite-se a existencia de uma rota seletiva de transporte 
e de uma rota nao seletiva. Existem modelos diferentes 
para explicar a rota seletiva de transporte (Figura 6-30). 
As proteinas transportadas seletivamente devem ter ele¬ 
mentos estruturais topogenicos, que interagem com es- 
truturas especificas (receptores de exportagao no lado da 
celula exportadora e receptores de importagao no lado 
da celula importadora) e introduzem a proteina na rota 



Figura 6-30 Modelos para explicar a translocagao de proteinas 
atraves de plasmodesmas. Segundo esta ideia, a proteina a ser 
transportada (PT) liga-se no estado dobrado (A, modelo I) ou des- 
dobrado (B, modelo II) a receptores de exportagao (R e ) da celula 
exportadora e, mediante receptores de importagao (R,), e colocada 
no citoplasma da celula importadora. No modelo II, chaperonas de¬ 
vem participar do desdobramento e redobramento das proteinas. 
(Segundo B. Ding, modificado.) 

de transporte ou a retiram dela. Existem references que 
proteinas pequenas sao transportadas dobradas (modelo 
I) pelos plasmodesmas, mas que as proteinas maiores sao 
transportadas parcial ou totalmente desdobradas (mo¬ 
delo II). No entanto, muitas particularidades sao ainda 
hipoteticas. Alem dos mecanismos seletivos de transpor¬ 
te, parecem existir mecanismos nao seletivos. Assim, foi 
possivel mostrar que a proteina verde fluorescente (GFP) 
pode ser transportada de celula para celula. Uma vez que 
essa proteina nao e vegetal, deduz-se que o transporte 
nao seja seletivo. 

Entre as proteinas, para as quais foi demonstrado 
um transporte intercelular, encontram-se varios fatores 
de transcrigao reguladores do desenvolvimento, que mi- 
gram de camadas mais profundas do meristema caulinar 
(onde sao sintetizados) para a protoderme (ver 3.1.1.1, 
Figura 3-5). Um desses fatores de transcrigao e a proteina 
KN1 do milho. KN1 e o produto do gene KNOTTED , 
responsavel pela manutengao do estado meristematico 
das celulas e inexistente em celulas nao meristematicas. 
No mutante knotted do milho, no entanto, o fator de 
transcrigao e expresso ainda fora da zona de crescimento 
normal da lamina foliar. Com isso, formam-se estruturas 
nodosas anormais na area foliar, que resultam de mul- 
tiplicagao celular excessiva e dao nome ao mutante (do 
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ingles, knotted = nodoso). Em determinadas celulas, o 
KN1 deve migrar em forma de complexo com seu pro- 
prio RNAm. Alem disso, ha referenda que moleculas de 
RNAm vao das celulas companheiras para os tubos cri- 
vados e, com isso, podem levar por longa distancia infor- 
ma^ao potencial no floema. Esses transferidores interce- 
lulares de macromoleculas poderiam exercer importante 
papel na realiza^ao de informa^ao da posi^ao (logo, na 
comunica^ao celula-a-celula) por ocasiao da diferencia- 
$ao celular e da forma^ao do padrao, mas talvez tambem 
participar da correla^ao sistemica de processos de desen- 
volvimento (ver 6.5). 

Foi destacado que o poder de passagem de plasmodesmas esta 
sujeito a transforma^oes dependentes do desenvolvimento. Ape- 
nas os plasmodesmas ramificados e complexos de tecidos dife- 
renciados (especialmente de tecidos-fonte, ver 5.8.3) parecem 
representar poros regulaveis, que permitem a passagem de ma¬ 
cromoleculas somente quando essas macromoleculas podem ati- 
var o mecanismo de transporte. Ao contrario, os plasmodesmas 
simples nao ramificados dos tecidos-dreno em crescimento per¬ 
mitem a passagem livre de macromoleculas de ate 50-70 kDa de 
massa. Os plasmodesmas complexos entre celulas companheiras 
e tubos crivados parecem tambem ser permanentemente atra- 
vessaveis por macromoleculas de ate no minimo 25-30 kDa. Por 
isso, apos ingresso nos tubos crivados, as proteinas podem ser 
transportadas a longas distancias e distribuidas simplasticamen- 
te nos tecidos-dreno. Ainda nao esta claro como e garantida a 
seletividade observada do transporte de proteinas pelos plasmo¬ 
desmas. Assim, a tiorredoxina e transportada de maneira bastan- 
te efetiva das celulas companheiras para os tubos crivados, mas 
a ubiquitina nao, embora sua massa molecular se situe abaixo do 
limite de exclusao. 

6.5 Controle sistemico do 
desenvolvimento 


Sob o conceito de correla 9 oes sao reunidas intera^oes 
encarregadas da coordena^ao de processos de desen¬ 
volvimento dentro dos limites de um fitomero. Sao 
processos sistemicos que fazem do organismo vegetal 
multicelular um todo harmonico. Ao mesmo tempo que 
nunca faltam as plantas inferiores, as correlates nos 
extensos corpos vegetativos das plantas superiores sao 
especialmente acentuadas. Em intera^oes correlativas, 
enquanto nao se tratar simplesmente de competi^ao por 
nutrientes ou o abastecimento reciproco de nutrientes, 
elas sao causadas frequentemente por fitormonios (ver 
6.6). Esses fitormonios sao transportados nos elemen- 
tos condutores do xilema e do floema. Ressalte-se, no 
entanto, que mesmo macromoleculas podem ser carre- 
gadas como sinalizadores por trajetos longos do corpo 
vegetativo e, assim, participar da regula^ao correlativa. 


De acordo com ideia - no momento, ainda bastante hi- 
potetica - as proteinas reguladoras (por exemplo, fato- 
res de transcri^ao, ver 6.2.2.3) ou mesmo seus RNAm 
devem nao apenas poder migrar de celula para celula 
pelos plasmodesmas, mas em determinados casos ser 
transportadas por longas distancias nos tubos crivados 
e, assim, realizar controle correlativo do desenvolvi¬ 
mento. As correlates podem ser inibi^oes correla¬ 
tivas ou fomentos correlativos. Estes ultimos podem 
basear-se no fornecimento de nutrientes, vitaminas e 
hormonios do crescimento. Assim, um caule com gran¬ 
de assimila^ao promovera o desenvolvimento do siste- 
ma de raizes em resposta ao fornecimento abundante 
de assimilados. Um sistema de raizes bem desenvolvido, 
por sua vez, proporcionara ao caule suprimento otimo 
de agua e sais minerals. O caule supre as raizes tambem 
de vitaminas e determinados hormonios, como auxinas, 
que promovem o crescimento longitudinal das raizes e 
a forma^ao de primordios de raizes laterals (ver 6.6.1); 
o sistema de raizes, por outro lado, parece abastecer o 
caule de citocininas (ver 6.6.2). 

Os experimentos de remo^ao de anel (em que se retira um anel 
da casca viva do caule, junto com o cambio) provocam intu- 
mescimento dos tecidos (com frequente forma^ao de raizes ad- 
venticias) acima do local onde foi retirado o anel. Nesse local, 
acumulam-se assimilados e a auxina transportada no sentido 
basipetalo (ver 6.6.1.3), fomentando o crescimento em diametro 
e a produ^ao de primordios de raizes adventicias. 

A regula^ao da produ^ao e do crescimento de frutos tern 
sido examinados de maneira especialmente intensiva, de- 
vido principalmente a importancia economica de muitos 
deles. Muitas arvores frutiferas (por exemplo, macieira, 
pereira, pessegueiro e ameixeira) produzem inicialmente 
mais frutos do que amadurecem mais tarde. Na fase inicial 
do desenvolvimento, muitos frutos caem. Esse e um feno- 
meno correlativo; geralmente, num ramo curto o primeiro 
fruto em forma^ao (o “fruto-rei”) inibe o desenvolvimento 
dos outros frutos cuja produ^ao ocorre posteriormente. A 
retirada do “fruto-rei” anula a inibi^ao. 

As inibi^oes correlativas tambem podem ocorrer pelo 
suprimento de nutrientes ou por intera^oes hormonais. 
No primeiro caso, pode haver, por exemplo, competi^ao 
por nutrientes: cada fruto individualmente e menor quan¬ 
do se desenvolvem varios frutos, o mesmo acontecendo 
com as sementes quando muitas delas amadurecem (por 
exemplo, castanha). Alem disso, o crescimento vegetativo 
na maioria das vezes e restringido drasticamente, tao logo 
frutos e sementes sejam formados. 

Um exemplo de inibi^ao correlativa amplamente pro- 
pagado e a dominancia apical. Por dominancia apical 
entende-se o crescimento preferencial da gema apical em 
rela^ao as gemas laterals, embora as gema laterals, devido 
a sua posi^ao, nao devam ser prejudicadas no suprimento 
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de assimilados pelas folhas exportadoras nem no forneci- 
mento de sais minerals. A dominancia apical se expressa 
de maneira distinta nas diferentes especies. Ela e absoluta, 
por exemplo, no girassol (so a gema apical se desenvolve) 
e relativamente fraca no tomateiro, onde se constata rami- 
fica^ao ja a uma distancia pequena da gema apical. Com 
frequencia, a dominancia da gema apical tambem enfra- 
quece durante o desenvolvimento de uma planta: assim, 
por exemplo, muitas arvores inicialmente crescem em 
comprimento sem ramifica^oes e ramificam-se somente 
apos alguns anos. 

Se a gema apical for removida (em condi^oes natu- 
rais, isso acontece por a^ao do vento, da neve ou ataque de 
animais), uma ou mais gemas laterals ate entao inibidas se 
expandem. Entao, a gema lateral que se desenvolve mais 
rapido e se insere na posi^ao vertical geralmente assume 
a dominancia e reprime o crescimento das gemas laterals 
restantes. 

A dominancia da gema apical se deve a sua produ- 
$ao e libera^ao de auxinas (ver 6.6.1): se a gema apical 
for retirada e no seu lugar aplicada uma pasta de auxi- 
na (concentrate na faixa de p,g g" 1 ), as gemas laterals 
permanecem reprimidas. O mecanismo dessa a<;ao da 
auxina ainda nao esta totalmente esclarecido; mas parece 
que o alto teor de auxina no eixo do caule, devido a gema 
apical, inibe a forma^ao de uma ponte vascular entre os 
feixes axiais e as gemas laterals e, com isso, estrangula o 
suprimento das gemas laterals. Apos a decapitate, essa 
ponte e rapidamente ativada. As auxinas tambem parti¬ 
cipant da inibite correlativa do crescimento do fruto. O 
fruto dominante exporta mais auxina do que os frutos 
inibidos correlativamente. Com isso, nos frutos inibidos 
ocorre a diferencia^ao da zona de separate na base do 
pedunculo do fruto e, assim, a sua queda prematura (ver 
6.6.1.4). 

Levadas as gemas laterals, as citocininas promovem 
o seu crescimento (ver 6.6.2.3), limitando, portanto, a 
dominancia apical; mas para um desenvolvimento con- 
tinuo dessas gemas laterals ha necessidade de auxina 
adicional. 

O crescimento dos estoloes da batata tambem esta sujeito a um 
complicado controle correlativo (Figura 4-11). Normalmente 
eles exibem crescimento horizontal sob a superficie do solo; com 
isso, as folhas permanecem rudimentares e os entrenos sao for- 
temente alongados. Se a gema apical e todos os ramos laterals 
forem removidos, os estoloes se erguem e se desenvolvem em 
caules normals dotados de folhas. 

A dominancia apical tambem e encontrada em plantas infe- 
riores: peda^os isolados do talo da hepatica Lunularia cruciata , 
por exemplo, regeneram a partir de celulas desenvolvidas do talo, 
ao passo que peda^os com apice continuam a crescer apenas nes- 
te. Neste caso, o acido indol-3-acetico, uma auxina, (ver 6.6.1.1), 
tambem reprime a regenerate a partir de celulas do talo e, por 
consequencia, restabelece o apice. 


Os processos do desenvolvimento com carater correlativo, 
a serem tratados mais tarde, sao: 

• a abscisao (ver 6.6.53): queda de folhas, flores, frutos 
e (por exemplo, no choupo) as vezes tambem de ra¬ 
mos, fenomeno normal no transcurso do desenvolvi¬ 
mento de plantas perenes e 

• a senescencia (ver 6.6.2.3): o envelhecimento e, por 
fim, a morte do organismo. 

6.6 Controle hormonal do 
desenvolvimento 


Em alguns locals deste livro ja foi mencionado que mui- 
tos processos do desenvolvimento sao regulados por 
fitormonios. Os fitormonios sao agentes sinalizadores 
com massa molecular pequena e distribute geral nas 
plantas. Em concentrates baixas (< 10" 6 M), eles desen- 
cadeiam rea^oes fisiologicas caracteristicas; seus sitios 
de smtese e de a^ae em geral estao separados. Portanto, 
os fitormonios servem a regulate intercelular em orga- 
nismos multicelulares, como tambem os hormonios dos 
animais e dos seres humanos. Ao contrario dos hormo¬ 
nios animais, no entanto, os fitormonios so raramente 
regulam o metabolismo do organismo ja diferenciado 
(exemplos: o controle das celulas-guarda pelo acido abs- 
cisico, ver 6.6.4 e a regulate da germinate mediante 
giberelinas, ver 6.6.3); os fitormonios controlam com 
grande intensidade os processos de crescimento e dife- 
rencia^ao e atuam conjuntamente de maneira complexa 
(ainda bastante desconhecida). Alem disso, a smtese do 
hormonio ativo muitas vezes ocorre bem perto ou mes- 
mo diretamente no sitio de a^ao, e um transporte - caso 
seja imprescindivel - realiza-se por trajeto muito cur- 
tos, que podem ser cumpridos por difusao. Nesses ca- 
sos, os fitormonios comportam-se de modo semelhante 
aos agentes sinalizadores paracrinos ou autocrinos: 
fatores paracrinos atuam sobre celulas na vizinhan^a 
imediata do sitio de smtese, ao passo que os autocrinos 
atuam diretamente sobre as celulas em forma^ao. Outra 
diferen^a em rela^ao aos hormonios dos animais resi¬ 
de na baixa especificidade a tecidos e orgaos dos fitor¬ 
monios, muitas vezes caracterizados por um espectro 
de a<;ao multiplo. Com isso, fica evidenciado que o fi- 
tormonio e apenas um desencadeador. A natureza dos 
processos desencadeados depende do respectivo estado 
de diferenciado da celula, ou seja, do padrao dos genes 
ativos, ativaveis ou inativaveis. 

A concentra^ao de cada fitormonio no seu sitio 
de a<;ao e rigorosamente regulada. Ela e o resultado 
de smtese, degrada^ao, conjuga^ao, armazenamento e 
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transporte. Ao mesmo tempo, orgaos distintos podem 
apresentar sensibilidades diferentes a determinados fi¬ 
tormonios. Um fornecimento insuficiente de fitormo- 
nios (como, e observado, por exemplo, em mutantes 
com defeitos biossinteticos) e tambem um fornecimen¬ 
to excessivo (alcangado muitas vezes apenas em expe- 
rimento) provocam disturbios caracteristicos do desen- 
volvimento. 

Alem dos cinco grupos de fitormonios ja conhecidos 
ha muito tempo (auxinas, citocininas, giberelinas, acido 
absdsico e etileno), nos ultimos anos foram descobertas 
outras classes de substancias com agoes similares as de 
fitormonios, os brassinolideos e os jasmonatos. Ademais, 
no interior das plantas constata-se abundancia de substan¬ 
cias ativas com fungoes especificas e distribuigao limitada. 
Analogos sinteticos de muitos fitormonios sao emprega- 
dos na cultura de plantas ornamentals e de lavoura, bem 
como na cultura de celulas vegetais. 

6.6.1 Auxinas 


Segundo Thimann, as auxinas (do latim augere - cres- 
cer) sao compostos naturais ou sinteticos que em con¬ 
centrates respectivas muito distintas (Figura 6-31) 
promovem o crescimento em alongamento de celulas 
e, com isso, o crescimento em alongamento do caule e 
da raiz; em concentrates mais elevadas, no entanto, 
inibem o crescimento. A promogao do crescimento e 
nitidamente reconhecivel em biotestes com emprego de 
preparados empobrecidos de auxina, como em cilindros 
de coleoptilos. Logo, as auxinas sao definidas nao por 
sua estrutura quimica, mas sim por seu efeito caracte- 
ristico. 



Figura 6-31 Crescimento longitudinal de caule e raiz, dependente 
da concentragao do acido indol-3-acetico (AIA) no meio (esquema- 
ticamente). Os experimentos foram conduzidos com segmentos de 
orgaos pobres em auxina. (Segundo K.V. Thimann.) 


6.6.1.1 Ocorrencia 

A auxina com distribuigao mais ampla nos vegetais e o acido 
indol-3-acetico (AIA, Figura 6-32). Esse composto ocorre 
em todos procariotos e eucariotos, mas apenas nas embriofi- 
tas funciona como agente sinalizador. Outras auxinas, como 
acido fenilacetico (no tabaco), acido indolacrilico e deriva- 
dos halogenados do acido indolacetico (em leguminosas) 
nao tern significado geral (Figura 6-32). As auxinas sinteti- 
cas frequentemente empregadas sao acido 2,4-diclorofeno- 
xiacetico (2,4-D), acido 1-naftilacetico e acido indolbutirico, 
do qual por (3-oxidagao pode ser formado AIA na planta. A 
existencia de um grupo carboxila (dissociado em valores de 
pH fisiologicos) e de uma carga parcial positiva distante 0,55 
nm da carga negativa do grupo carboxila dissociado (regra 
de 0,55 nm) e comum a todas as auxinas ativas. 

6.6.1.2 Metabolismo 

Os principals sitios de formagao de AIA nas plantas su- 
periores sao, por um lado, os tecidos embrionarios (me- 
ristemas, embrioes) e os orgaos fotossintetizantes (espe- 
cialmente folhas em crescimento), mas o sistema de raizes 
tambem e capaz de sintetizar esse hormonio. 


Auxinas de ocorrencia natural 



H H 


Acido indol-3-acetico Acido 4-cloroindol-3-acetico 

(AiA) 



H 

Acido indol-3-acnlico Acido fenilacetico 



Figura 6-32 Auxinas naturais e sinteticas. (Segundo E. Weiler.) 
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A elucidagao da biossintese de AIA e dificil e ainda nao esta 
concluida. As quantidades de AIA extraiveis sao extremamente 
pequenas (por exemplo, 24 pg kg” 1 no coleoptilo do milho, 69 
pg kg” 1 nas rosetas foliares de Arabidopsis thaliana e aproximada- 
mente 350 pg kg” 1 no apice da raiz do milho). A atividade das en- 
zimas da biossintese de AIA e correspondentemente baixa. Para 
fornecer uma comprovagao, os tecidos muitas vezes sao supridos 
de precursores com isotopos marcados, em concentrates que 
excedem muito a dos metabolitos endogenos existentes. Isso im- 
plica no perigo de reaches colaterais nao fisiologicas. 

O AIA e formado a partir de L-triptofano. Dependendo da 
planta ou do tecido, a biossintese pode seguir rotas dife- 
rentes (Figura 6-33), sendo ainda pouco conhecida quanto 
as enzimas e aos mecanismos de regulagao. 


Uma parte pequena do suprimento de AIA de uma 
planta pode provir da produgao de bacterias epifiticas e 
de microrganismos (bacterias e fungos) da rizosfera. A 
produgao microbiana de AIA na rizosfera parte do trip- 
tofano secretado pelas raizes das plantas. Na formagao de 
tumores no colo da raiz (Quadro 8-2), que se originam em 
consequencia da transference de varios genes da bacteria 
de solo Agrobacterium tumefaciens para o genoma nuclear 
da celula hospedeira, sao transferidos tambem dois genes 
cujos produtos genicos estabelecem nas celulas transfor- 
madas uma rota de biossintese adicional (nao controladas 
pela celula vegetal) para o AIA, a partir do triptofano via 
indol-3-acetamida (um nivel intermediary, Quadro 8-2). 
Os tumores no colo da raiz apresentam na maioria das ve- 



I 

H 

lndol-3-acetato 


Figura 6-33 Biossintese do acido indol-3-acetico (AIA) a partir do L-triptofano. A rota principal e a do indol-3-piruvato, sendo a rota da tripta- 
mina de importancia secundaria. 0 indol-3-etanol serve como forma de reserva temporaria para o indol-3-acetaldefdo, precursor de AIA. Em 
Brassicaceae, o acido indol-3-acetico e formado via indol-3-acetonitrila. A liberagao de indol-3-acetonitrila a partir de glucobrassicina, gluco- 
sinolato encontrado nas Brassicaceae, possivelmente contribui para a formagao de AIA. Na celula, o AIA ocorre praticamente todo dissociado 
em forma de indol-3-acetato (valor de pK a para AIA * 4,8). (Segundo E. Weiler.) 
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Figura 6-34 Exemplos estruturais de conjugados do acido 
indol-3-acetico. (Segundo E. Weiler.) 

zes um conteudo elevado de AIA livre ou conjugado (ver 
abaixo). 

A regulagao do suprimento dos tecidos com AIA e 
efetuada nao apenas pela sintese, mas tambem pela de- 
gradagao do hormonio nao necessario. Determinados 
produtos de degradagao do AIA sao depositados em va- 
cuolos, apos conjugagao com agucares (especialmente 


com glicose). Contudo, o AIA pode tambem conjugar-se 
e ser armazenado como conjugado de aminoacidos ou de 
agucares (e com isso se afastar do sitio de agao). Endo- 
genamente, ocorrem principalmente AIA-amidas - com 
aspartato (Figura 6-34) e glutamato. O AIA trazido de fora 
e transportado por celulas vegetais predominantemente 
em conjugados de agucares (principalmente com glicose). 
Formas de armazenamento com grande massa molecu¬ 
lar devem tambem ocorrer (por exemplo, em sementes). 
Alem da retirada da substancia ativa excedente, os conju¬ 
gados de AIA podem servir a manutengao da homeosta- 
se, mas tambem ao armazenamento temporario de AIA e 
como forma de transporte do fitormonio. Assim, durante 
a germina^ao das gramineas, o AIA e transportado como 
2’-0-(indol-3-acetil)-mio-inositideo (Figura 6-34) para o 
apice do coleoptilo, onde o fitormonio e liberado hidroli- 
ticamente. Em culturas de celulas, a partir da auxina (AIA 
ou auxinas sinteticas estaveis, Figura 6-32) transportada 
com o meio sao formados rapidamente conjugados de 
acpicar. Provavelmente, esses conjugados servem ao abas- 
tecimento dos tecidos a longo prazo, constituindo formas 
de armazenamento da auxina. 

A degrada^ao de AIA (Figura 6-35) acontece por 
via oxidativa, na qual dependendo da especie, podem 
ser distinguidas varias sequencias de rea^oes. O catabo- 
lismo a 3-metileno-2-oxindol, 3-metil-2-oxindol e acido 
indol-3-carbonico e generalizado. O catabolismo e catali- 



Figura 6-35 Catabolismo oxidativo do acido indol-3-acetico (AIA). A sequencia de reagoes iniciada pela AIA oxidase e amplamente difundida 
entre as plantas; a rota 2-oxo-AIA esta presente em Pin us sylvestris, Zea mays e Vicia faba, por exemplo. (Segundo E. Weiler.) 
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sado por uma peroxidase inespecifica, ativada por mono- 
fenois (por exemplo, tirosina, acido p-hidroxi-benzoico) 
e Mn 2+ , e inativado (“AIA oxidase”) por meio de difenois 
(por exemplo, acido cafeico). Em algumas especies (Pinus 
sylvestris , Viciafaba , Zea mays), o AIA, ao receber a cadeia 
lateral de acetil, passa a 7-hidroxi-2-oxo-AIA, depositado 
sob forma do 0-(3-D-glucopiranosideo levemente hidros- 
soluvel; esse composto ocorre em grandes quantidades 
no endosperma do milho, por exemplo. Os catabolitos 
de AIA sao fisiologicamente inativos; eles nao obedecem 
mais a regra de 0,55 nm (ver acima). 

6.6.1.3 Transpose do acido indol-3-acetico 

O AIA pode ser transportado por grandes distancias com 
a corrente de assimilagao no floema (ver 5.8). Alem disso, 
existe um transporte parenquimatico da auxina, fortemen- 
te direcional (transporte polar da auxina). Em partes iso- 
ladas diferentes do caule (coleoptilos, eixo caulina, peciolo 
e pedunculo do fruto), por exemplo, o AIA fornecido de 
fora apresenta transporte basipeto polar com velocidade 
de 2-14 mm h -1 , independente da orientagao dos prepara¬ 
dos, de modo que pode ser excluida a influencia da gravi- 
dade (Figura 6-36). Esse transporte basipeto polar da au¬ 
xina e dependente do metabolismo e pode ser inibido por 
certas substancias (por exemplo, acido 1-naftilftalamico 
ou acido 2,3,5-triiodobenzoico), ao contrario do trans¬ 
porte acropeto muito menor (direcionado para o apice do 
caule), que nao passa de mera difusao. 

Na raiz, o transporte polar da auxina no cilindro 
central e acropeto (para o apice da raiz); parte do AIA e 



Figura 6-36 Demonstragao do transporte basipeto polar do AIA 
em cilindros de coleoptilo. Independente da orientagao do cilindro 
(normal ou inversa), o AIA contido no bloco de agar aplicado na sua 
extremidade (bloco doador) e transportado por difusao da extremi- 
dade apical para a extremidade basal (setas) do tecido e pode ser 
comprovado no “bloco receptor”. 0 AIA aplicado sobre a extremida¬ 
de basal penetra um pouco no tecido por difusao, mas nao e trans¬ 
portado. Para este tipo de experimento, emprega-se AIA marcado 
radioativamente (por exemplo, com 14 C). Os blocos de agar em que 
a radioatividade nao e demonstravel sao representados em branco. 


transportada no sentido basipeto no cortex da raiz (do 
apice para a base). As velocidades sao muito semelhantes 
as verificadas no caule (4-10 mm h -1 ). O significado do 
transporte polar da auxina na expressao do eixo durante a 
embriogenese ja foi examinado (ver 6.4.1). 

O mecanismo do transporte polar da auxina ainda 
nao esta esclarecido. Segundo o modelo quimiosmotico 
(Figura 6-37), translocadores (transportadores de efluxo 
do AIA) estao concentrados na extremidade celular ba¬ 
sal na plasmalema. Esses translocadores retiram o acido 



Figura 6-37 Modelo quimiosmotico do transporte polar do AIA. 
(Segundo E. Weiler.) 
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indol-3-acetido (AIA~), ao longo do potencial eletroqui- 
mico mantido permanentemente pela ATPase transpor- 
tadora de ions hidrogenio (Figura 5-4). Devido ao pH 
acido no apoplasto, nele permanece indissociada parte 
do acido indol-3-acetico liberado (cerca de 50%, em pH 
5). O AIA indissociado se difunde levemente pelas mem- 
branas celulares e, assim, por difusao consegue voltar 
para a celula. Esse processo de difusao nao e direcional. 
Segundo esse modelo, o processo global mantem sua di- 
regao exclusivamente devido ao arranjo polar do trans- 
portador de efluxo do AIA, mas ainda falta comprovagao 
direta. Outra dificuldade e que geralmente no apoplasto 
domina um fluxo de massa da agua, causado pela trans- 
piragao e com diregao oposta a do transporte do AIA (ver 
5.3.1.2, Figura 5-30). Sob determinadas condigoes, a di¬ 
regao do transporte polar da auxina na planta e alterada, 
por exemplo, por influencias da gravidade ou por ilumi- 
nagao unilateral (ver 7.3.1.1) ou durante a embriogenese 
(ver 6.4.1). 

6.6.1.4 Efeitos das auxinas 

Entre as agoes do AIA, destacam-se: 

Promogao da atividade do cambio, com aumento da 
produgao de elementos do xilema. Utilizando tecnicas 
muito sensiveis de espectrometria de massa, e possivel 
mostrar que a zona cambial exibe concentrates ele- 
vadas de AIA, em comparagao com tecidos adjacentes 
(Figura 6-38). Admite-se que o gradiente de auxina con- 
tribui para a informagao da posigao, que influencia o 
destino da diferenciagao das celulas de floema e xilema 
derivadas do cambio. Portanto, neste caso o AIA seria 


considerado um fitormonio, antes de morfogeno (ver 
6.3.3 e 6.4). 

Promogao do estabelecimento e do desenvolvimento 
de sementes e frutos. O AIA necessario para esta agao 
e fornecido inicialmente pelo polen e mais tarde forma- 
do pelos rudimentos seminais em desenvolvimento; ele 
e liberado no entorno e estimula especialmente o cresci- 
mento celular. A primeira fase do crescimento do ovario 
(antes da antese) e caracterizada geralmente pelo inten- 
so crescimento por divisao, com alongamento celular 
pequeno. Em muitas especies (por exemplo, no tomate 
e na groselha), as divisoes apos a antese sao intensas e o 
crescimento a seguir e atribuido apenas ao alongamento 
celular; mas o alongamento so e desencadeado quando 
se realiza a polinizagao (Figura 6-39). As celulas podem 
crescer tanto que se tornam reconheciveis a olho nu (por 
exemplo, em Citrullus vulgaris). 

Se nao houver polinizagao, as flores geralmente sao 
desprendidas. Se houver polinizagao, contudo, as petalas e 
os estames murcham, estabelecendo-se o desenvolvimen¬ 
to do fruto. Na maioria das vezes, para a primeira fase do 
crescimento do fruto (“rudimento do fruto”) nao ha neces- 
sidade de fecundagao; basta a poliniza^ao, frequentemente 
com polen de outra especie, que nao pode dar sequencia a 
fecunda^ao. O polen, rico em auxinas, fornece o AIA. Por 
isso, muitas vezes pode-se substituir a a^ao da poliniza^ao 
pela aplica^ao de AIA (ou outras auxinas) sobre o estigma. 
Na maioria dos frutos, a poliniza^ao na verdade desenca- 
deia apenas o crescimento inicial. A continuidade do cres¬ 
cimento do fruto se estabelece somente apos a fecunda^ao 
e, por sua vez, e dirigida por auxina, dessa vez derivada 
dos rudimentos seminais em desenvolvimento. Por isso, 



Figura 6-38 Gradiente de concentragao ra¬ 
dial do acido indol-3-acetico na zona cambial 
de Pinus sylvestirs. Esta indicada a respectiva 
quantidade do fitormonio em um disco de tecido 
emblocado de 1 cm 2 de superficie e 30 pm de 
espessura, cortado com microtomo de congela- 
mento segundo orientagao tangencial longitudi¬ 
nal. Outros exames mostraram que nem tanto a 
concentragao absoluta de AIA no cambio implica 
na diferenciagao do floema ou xilema, mas sim 
a sua distribuigao radial. Para o lado da diferen¬ 
ciagao do xilema, o gradiente de AIA e menos 
aprofundado na diregao radial do que para o lado 
do floema. 0 corte transversal em segundo piano 
facilita o relacionamento dos conteudos de AIA 
as respectivas camadas de tecidos. (Segundo C. 
Uggla, T. Moritz, G. Sandberg e B. Sundberg, gen- 
tilmente cedido.) 
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Figura 6-39 Crescimento do ovario de Cucumis anguria. Em flo- 
res nao polinizadas, logo apos a antese cessa o crescimento (a 
diminuigao manifesta-se por enrugamento), ao passo os gine- 
ceus polinizados exibem curva tipica de crescimento sigmoide. 
(Segundo J. P. Nitsch.) 


em muitos casos (uva, maga, pera, tomate e groselha) o 
tamanho do fruto adulto normalmente e proporcional ao 
numero de sementes que contem. Em algumas especies 
(tomate, groselha, tabaco e figo), o inicio e o crescimento 
do fruto, sem polinizagao previa (partenocarpia), podem 
ser provocados por um tratamento do estigma com AIA 
(ou auxinas sinteticas): formam-se frutos sem sementes. 
Esse procedimento e utilizado na cultura de tomate em 
estufa para se obter frutificagao uniforme (e colheita sin- 
cronizada). 

Nos frutos de natureza partenocarpica e, por isso, igualmente 
sem sementes (por exemplo, variedades de tomate, pepino, figo, 
laranja, banana e abacaxi), o desenvolvimento realiza-se em par¬ 
te sem polinizagao e em parte por polinizagao e fecundagao, se- 
guidas de aborto dos embrioes. Nessas plantas, a produgao de 
auxinas dos rudimentos seminais ou de outras partes do gineceu, 
indispensavel para o fornecimento de materia e crescimento do 
fruto, necessita de pouca (ou nenhuma) influencia correlativa 
externa. 

No moranguinho, o efeito estimulante de AIA pode ser 
evidenciado de modo especial por experimentagao. Se 
logo apos a polinizagao forem removidos os aquenios em 
desenvolvimento, nesses locais nao se realiza a expansao 
do receptaculo floral (Figura 6-40). Se forem removidos 
todos os frutos, a expansao do receptaculo e totalmente 
suprimida, mas se realiza normalmente quando pincela-se 
solugao de auxina nos locais dos frutos retirados. A vin- 
culagao do crescimento do fruto a fecundagao e ao inicio 
do desenvolvimento das sementes garante que o abasteci- 
mento consideravel de materia para a continuidade do de¬ 
senvolvimento do fruto so acontega quando conveniente 



Figura 6-40 Desenvolvimento do fruto do moranguinho. A expan¬ 
sao do receptaculo nao se realiza em regioes onde nao se estabe- 
lece o desenvolvimento de frutos devido a ausencia de polinizagao. 
No centra do moranguinho mostrado desenvolvem-se somente tres 
aquenios (setas). 0 moranguinho fica intumescido apenas no en- 
torno imediato destes frutos. 0 fator secretado pelos aquenios e o 
acido indol-3-acetico, que estimula fortemente o crescimento celu- 
lar no moranguinho. (Segundo E. Weiler.) 


biologicamente. Como em outros processos do crescimen¬ 
to, no crescimento do fruto as auxinas nao sao os unicos 
hormonios ativos. Existem references que as sementes em 
desenvolvimento, alem de auxinas, liberam tambem gibe- 
relinas em seu entorno que tambem participam do con- 
trole do desenvolvimento do fruto. Em algumas especies, 
a partenocarpia pode ser desencadeada pelo fornecimento 
de giberelina, mas nao por aplicagao de auxina (por exem¬ 
plo, em especies de Prunus). Por fim, frutos que durante 
o crescimento ainda apresentam divisoes celulares na fase 
mais ativa de crescimento tambem possuem o conteudo 
mais elevado de citocininas (por exemplo, maga, tomate, 
banana). 

Promogao do estabelecimento de raizes laterals e rai¬ 
zes adventicias (Figura 6-41). Este processo evidencia - 
como o efeito do AIA sobre a atividade cambial - que o 
fitormonio pode estimular tambem a atividade de divisao 
celular. 

Indugao da regeneragao em culturas de celulas. Este 
processo, que transcorre combinado com citocinina, e tra- 
tado de maneira mais precisa na segao 6.6.2.3. 

Inibigao da emergencia de gemas laterals. Atraves da 
auxina liberada pela gema apical (dominancia apical) 
(ver 6.5). A citocinina atua aqui como antagonista da auxi¬ 
na e promove a emergencia das gemas laterais. 
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Figura 6-41 Promogao do enraizamento adventfcio de estacas da 
munguba por auxina. As estacas permaneceram mais de 7 dias em 
solugao de 50 pM de acido indol-3-butfrico (a direita) ou em agua (a 
esquerda). Apos o ingresso na celula, o acido indol-3-butirico (AIB) e 
convertido em acido indol-3-acetico, o verdadeiro principio ativo. A 
planta-controle forma raizes adventicias longas e em pequena quan- 
tidade. A planta tratada com AIB produz muitas raizes, pois o AIA 
formado adicionalmente pelo tecido a partir do AIB provoca aumen- 
to da concentragao total de AIA existente, promovendo na verdade 
o estabelecimento de novas raizes adventicias, cujo crescimento 
longitudinal, no entanto, e inibido. (Segundo E. Weiler.) 

Inibigao da queda de folhas, flores e frutos. Tao logo 
uma quantidade suficiente de AIA da lamina foliar, da flor 
ou do fruto em desenvolvimento e transportada atraves do 
peciolo ou do pedunculo floral, nao se realiza a diferencia- 
gao de um tecido de separagao na base do peciolo (“zona 
de abscisao”). Quando ha carencia de auxina (por exem- 
plo, apos a conclusao do desenvolvimento foliar, na au- 
sencia de polinizagao ou de fecundagao), o acido abscisico 
(ver 6.6.4) e especialmente o etileno (ver 6.6.5) induzem a 
diferenciagao do tecido de separagao e, com isso, a queda 
do orgao correspondente. 

O crescimento em alongamento promovido pela auxi¬ 
na foi estudado em detalhes. Na verdade, a aplicagao de 


auxina sobre plantas intactas praticamente nao tern qual- 
quer agao promotora do crescimento na regiao do caule 
e geralmente tern agao inibidora sobre raizes. Isso e atri- 
buido ao suprimento ja otimo de auxina dos tecidos in- 
tactos. Contudo, em uma serie de cultivares de ervilha que 
se distinguem em altura, demonstrou-se a relagao direta 
entre a concentragao do AIA e a velocidade do crescimen¬ 
to em alongamento. Em outros casos, essa relagao nao foi 
constatada. Segmentos de caules e coleoptilos pobres em 
auxina submetidos a aplicagao de AIA, ao contrario, mos- 
tram intenso crescimento em alongamento dependente 
da concentragao do fitormonio (Figura 6-42). Esse cresci¬ 
mento comega apos um periodo de latencia ( lag-Phase ) de 
aproximadamente 10 minutos e continua por varias horas; 
na presenga de substancias osmoticas que penetram na 
celula (por exemplo, sacarose, KC1), ele continua por ate 
mais de um dia. 

Com base na equagao do potencial hidrico (Equagao 
5-15) e desconsiderando o potencial de gravitagao, que 
nao exerce qualquer papel nas dimensoes celulares, as 
forgas motrizes do crescimento celular podem ser assim 
compreendidas: 

'E = p - n. (Equagao 6-1) 

Uma celula na agua pura absorve agua do meio ate que 
a pressao interna p (turgor), gerada em consequencia da 
tensao de parede elastica, compense o potencial osmotico 
-II (p = El, 'E = 0). Celulas em uma solugao aquosa com 
potencial hidrico negativo absorvem agua ate que v E Cf , lula = 
'E solu? ~ o e, com isso, A'E = 0.0 crescimento esta sempre vin- 
culado ao aumento irreversivel de volume (portanto, a ab- 
sorgao de agua) e acontece quando o turgor, formado de- 
vido a corrente osmotica de agua, ultrapassa a capacidade 
de deformagao elastica maxima da parede celular, de modo 
que a parede celular sofra dilatagao irreversivel (plastica). 
Com isso, uma determinada velocidade de crescimento e 
o resultado de dilatagao plastica da parede celular (ligada 
ao turgor), influxo de agua e da absorgao (especialmente 
de KC1) ou formagao intracelular (especialmente de car- 
boidratos) de substancias osmoticas para manutengao do 
potencial osmotico. Em geral, o processo de crescimento, 
so e possivel em celulas com parede primaria (ver 2.2.7.2), 
esta associado a sintese permanente de material de parede 
(celulose e componentes da matriz), controlando tambem 
o potencial limiar da capacidade de deformagao, de modo 
que a parede celular nao seja rompida. 

No crescimento isodiametrico, esses processos trans- 
correm de maneira uniforme em toda a superficie celular. 
No crescimento longitudinal, a celula se estende ao longo 
de um eixo longitudinal, que presumivelmente se orienta 
de acordo com a disposigao das microfibrilas de celulose. 
Em celulas antes do inicio do crescimento, essas microfi¬ 
brilas localizam-se embebidas na matriz, sem diregao pre- 
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ferencial (textura dispersa) (Figura 2-7IB). A disposigao 
das microfibrilas de celulose e estabelecida claramente pelo 
citoesqueleto (Figura 6-43). 



Figura 6-42 Promogao do crescimento em alongamento de cole¬ 
optilos por agao de AIA. A Preparagao de cilindros de coleoptilos do 
milho. 0 apice do coleoptilo supre o orgao de AIA. Por isso, os cilin¬ 
dros de coleoptilos B empobrecem de AIA e exibem crescimento em 
alongamento apenas limitado, atribuido a restos de AIA endogeno. 
Na presenga de AIA no meio de incubagao, o crescimento em alon¬ 
gamento do cilindro e nitidamente estimulado. C Dependencia tem¬ 
poral do alongamento de cilindros de coleoptilos da aveia (10 piM de 
AIA, pH 6), na ausencia (curva cor-de-laranja) ou na presenga (curva 
azul) de solugao de sacarose a 2% no meio de incubagao (curva ver- 
de, sacarose sem AIA). 0 crescimento em alongamento estimulado 
pela auxina comega apos urn perfodo de latencia de aproximada- 
mente 8-10 minutos (ver grafico acima, a esquerda). (A, B originais 
de M.H. Zenk; C segundo R.E. Cleland.) 


O aumento da velocidade de crescimento, como o cau- 
sado pela auxina, inicia a elevagao da forga motriz para o in- 
fluxo da agua e, por isso, pode ser efetuado pelo aumento do 
potencial osmotico e/ou aumento da capacidade de defor- 
magao plastica da parede celular. Todos os achados indicam 
que a capacidade de deformagao plastica da parede celular 
e aumentada com o fornecimento de auxina. Os processos 
moleculares sao ainda pouco conhecidos (Figura 6-43). 

De acordo com a hipotese do crescimento acido, o 
AIA fornecido de fora induz forte acidificagao do apo- 
plasto (em coleoptilos, do pH ~ 5,5, para o pH < 4,5) em 
segmentos de coleoptilos ou de caules pobre em auxina, 



Figura 6-43 Modelo bastante simplificado do alongamento celular 
estimulado pelo AIA. A estimulagao da extrusao de Tons hidrogenio 
no apoplasto dissolve ligagoes por pontes de hidrogenio, especial- 
mente entre celulose e hemicelulose; isto provoca aumento da ca¬ 
pacidade de afrouxamento plastico da parede celular ©. Presumi- 
velmente, ao mesmo tempo a acidificagao ativa enzimas na parede 
celular, necessarias para despolimerizagao e repolimerizagao de 
componentes polfmeros da matriz da parede celular. A reorientagao 
dos microtubulos corticais na celula e, com isso, das fibrilas de ce¬ 
lulose (Figura 2-71) na parede celular contribui para a expressao do 
eixo longitudinal do alongamento celular (seta dupla) (D. Pela atua- 
gao do AIA, finalmente e formado mais material de parede celular 
®. (Segundo E. Weiler.) 
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que leva ao aumento da extrusao de ions hidrogenio nas 
celulas. Essa acidifica^ao, que pode ser comprovada por 
experimenta^ao, requer o periodo de latencia de efeito da 
auxina e como consequencia: 

• As pontes de hidrogenio na regiao da parede celular sao 
dissolvidas. Essas pontes localizam-se principalmente 
entre as microfibrilas de celulose as moleculas de hemi- 
celulose depositadas (xiloglucanos, nas dicotiledoneas, 
Figura 2-63). De fato, uma proteina de parede celular foi 
brevemente descrita, que se torna ativa em meio acido 
e catalisa a dissolu^ao das pontes de hidrogenio entre 
celulose e xiloglucano. Em experimento com paredes 
celulares isoladas, a suplementa^ao dessa proteina, de- 
nominada expansina, aumenta (dependendo do pH) 
nitidamente a capacidade de deforma^ao plastica. 

• As enzimas sao ativadas, e as liga^oes covalentes dos 
polimeros de parede celular sao dissolvidas (e de novo 
refeitas), de modo que, sob influencia do turgor, os 
componentes de parede celular podem se deslocar uns 
contra os outros. Deve fazer parte dessas enzimas uma 
xiloglucano endotransferase, que dissolve liga^oes em 
polimeros de hemicelulose e novamente as refaz. Por 
meio da despolimeriza^ao e repolimeriza^ao dos com¬ 
ponentes de matriz entrela^ados (modelo estrutural: 
Figura 2-67) aumenta a capacidade de deforma^ao 
plastica da parede celular e e possivel a inclusao de no- 
vos elementos estruturais de parede celular. 

O mecanismo da acidifica^ao do apoplasto condicionada pela 
auxina nao esta claro. O translocador de ions hidrogenio do tipo 
P-ATPase (Figura 5-4) deve participar do processo; ele deve ser 
ativado por um mecanismo de AIA ainda desconhecido e/ou sua 
quantidade deve ser aumentada na plasmalema por a^ao do AIA. 
Ha algum tempo foi descoberto um mecanismo de ativa^ao mui- 
to efetivo para essa ATPase (Figura 8-15) e revelado como ponto 
de ataque da fusicocina. A fusicocina e uma toxina do fungo fi- 
topatogeno Fusicoccum amygdali que desencadeia intenso cres- 
cimento em alongamento de coleoptilos e influencia tambem 
outros processos dos quais a H + -ATPase participa (movimentos 
estomaticos, ver 7.3.2.5). E improvavel que a auxina atue sobre a 
H + -ATPase por esse mesmo mecanismo. 

A hipotese do crescimento acido foi corroborada pelos se- 
guintes achados: 

• tampoes acidos exercem o mesmo efeito estimulante 
sobre o crescimento em alongamento celular, como o 
AIA, mas sem que se estabele^a um periodo de latencia. 

• tampoes neutros suprimem a estimula^ao do cresci¬ 
mento em alongamento pelo AIA, pois eles captam os 
ions H + extrudados da celula. 

• inibidores da H + -ATPase inibem o crescimento em 
alongamento induzido por auxina. 

Na verdade, o crescimento em alongamento efetuado por 
tampao acido persiste por apenas pouco tempo. O efeito 
da auxina (Figura 6-42), por outro lado, e muito mais du- 
radouro; isso prova que a hipotese do crescimento acido 


refere-se apenas a uma parte do efeito da auxina. Atual- 
mente, sabe-se que a auxina, alem da estimula^ao da ex¬ 
trusao de ions H + para o apoplasto: 

• estimula a forma^ao e o abastecimento de componen¬ 
tes de parede celular; 

• efetua a reorienta^ao dos microtubulos localizados no 
citoplasma periferico (cortical), mantendo as micro¬ 
fibrilas de celulose depositadas pela celulose sintase 
em disposi^ao preferencial perpendicular ao alonga¬ 
mento da celula (pois nessa dire^ao a resistencia ao 
afrouxamento da parede celular e menor). 

• A capacidade da celula em crescer longitudinalmente 
por fim se esgota pelo fato de que, devido ao alonga¬ 
mento celular, as microfibrilas de celulose experimen- 
tam alinhamento progressivamente paralelo ao eixo 
longitudinal e se inicia a forma^ao da parede secun¬ 
daria por aposi^ao (ver 2.2.7.4) de camadas de celu¬ 
lose em textura paralela. Com isso, a capacidade de 
deforma^ao plastica se esgota, e a celula conserva me- 
ramente propriedades elasticas, que permitem apenas 
um afrouxamento reversivel limitado. 

6.6.1.5 Mecanismos moleculares do 
efeito das auxinas 

Os fenomenos fisiologicos regulados pelas auxinas se 
processam com transforma^ao da expressao genica; dis- 
tinguem-se genes de resposta primaria (genes de resposta 
rapida ou regulados diretamente) e genes de resposta se¬ 
cundaria (genes de resposta lenta ou regulados indireta- 
mente). Os ultimos sao controlados presumivelmente pelos 
produtos genicos dos genes de resposta primaria regulados 
por auxina, alguns deles fatores de transcri^ao. Nos promo- 
tores dos genes de resposta primaria regulados por auxina 
- cuja atividade ja aumenta drasticamente em 5-10 minu- 
tos a partir da adi$ao de auxina - geralmente podem ser 
identificados varios elementos de resposta a auxina (ARE, 
auxinresponsive elemente). Esses elementos sao segmentos 
de sequencias de aproximadamente 25-30 pb de compri- 
mento, que consistem, respectivamente, em um elemento 
especifico a auxina e de um elemento ativador da transcri- 
$ao. Segundo a ideia mais recente, mas parcialmente hipo- 
tetica, o AIA induz a ubiquitina^ao (ver 6.3.1.3) e, assim, a 
degrada$ao proteolitica de uma proteina repressora, apos 
o que come^a a transcri^ao dos genes diretamente regu¬ 
lados por auxina (Figura 6-44). Uma proteina de ativa^ao 
(AXR1) participa da ubiquitina^ao e sua muta^ao provoca 
a perda da capacidade da celula de reagir a auxina (AXR, 
auxin resistant , dando nome ao fenotipo do mutante axr). 

6.6.2 Citocininas 


As citocininas sao purinas com liga^ao da cadeia lateral 
ao nitrogenio 6 (Figura 6-45), descobertas em virtude do 
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Dominio regulado por auxina 


Elemento cis ativador 
geral de transcrigao 


Elemento cis especifico 
de auxina 


TGTCTC 


Fator de Fator de 

transcrigao transcrigao 


Apos a eliminagao do 
repressor ubiquitinado, 
comega a transcrigao 



Segmento do promotor 
de urn gene regulado 
por auxina 


- ATP 


AMP + PP | 



ADP+ P; 




Ativador da proteira 
^-A- ) ubiquitina ligase 

AIA 


Ubiquitina 


Proteolise 


Figura 6-44 Modelo simplificado, ainda parcialmente hipotetico, da ativagao genica pelo acido indol-3-acetico (AIA). 0 AIA ativa um comple- 
xo heterodimero das protefnas AXR1 e ECR1, localizado no nucleo, que, por sua vez, ativa uma protefna ubiquitina ligase. Essa ligase (E3*) 
medeia a ubiquitinagao das protefnas repressoras especfficas, que impedem a transcrigao dos genes regulados por auxina e, desse modo, in- 
duz a degradagao dos repressores pelo proteassomo (ver 6.3.1.3). A eliminagao dos repressores da ubiquitinagao tem como consequencia o 
comego da transcrigao desses genes. 0 sistema de conjugagao da ubiquitina consiste em uma enzima ativadora de ubiquitina (El), que trans- 
fere a ubiquitina para uma proteina de conjugagao da ubiquitina (E2). Pela E2, com mediagao de uma proteina ubiquitina ligase (E3) especffica 
ao substrato, a ubiquitina e convertida no substrato da proteina. Formam-se varias vezes protefnas ubiquitinadas, rapidamente degradadas 
pelo proteassomo com liberagao da ubiquitina, caso possuam quatro ou mais moleculas de ubiquitina. Na celula, existem varias enzimas 
do tipo E3; frequentemente, sao complexos proteicos hetero-oligomericos, que necessitam de ativagao (E3*) por ativador heterodimerico. 
Esse ativador e semelhante a uma enzima El; um componente corresponde ao N-terminal, o segundo corresponde ao C-terminal metade de 
uma enzima El. E o complexo AXR1/ECR1 no caso dos genes regulados por auxina. Uma perda de fungao de AXR1, devido, por exemplo, a 
mutagao no gene AXR\, causa a perda da capacidade de reagir a auxina. A protefna foi denominada de acordo com o mutante axr\ (do ingles 
auxina resistant). ECR1 significa El relacionada ao C-terminal; a protefna foi descoberta com base nessa semelhanga. (Segundo E. Weiler.) 


efeito promotor do crescimento por divisao de celulas 
(cytokinesis = divisao celular). 

6.6.2.1 Ocorrencia 

Em experimentos de cultura de tecidos da medula do ta- 
baco em meios de composigao definida, observou-se que 
o acido indol-3-acetico, como unico fitormonio no meio, 
efetua a expansao celular, mas nao divisoes celulares. A 
busca sistematica do fator promotor de divisoes celulares 
produziu inicialmente intensa atividade em preparados de 
DNA autoclavados. O composto ativo foi entao identifica- 
do como N 6 -furfurilaminopurina (Figura 6-45); em DNA 
autoclavado, ela origina-se por hidrolise, clivagem de fos- 
fato e deslocamento da desorribose da posigao original 
(l’->9) (comparar Figura 1-4) para a posigao (5*—>6) com 
cisao da agua. Essa substancia, tambem denominada cine- 
tina, nao ocorre em vegetais, mas as citocininas naturais 
sao igualmente derivadas da adenina com substituigao no 


N 6 . As mais importantes sao N 6 -isopenteniladenina (IPA) 
e trans -zeatina (tZ); estao presentes em vegetais como ba¬ 
ses livres, ribosideos ou ribosil-5-monofosfatos. Como 
citocininas ativas, no entanto, sao consideradas as bases li¬ 
vres, especialmente trans- zeatina, tambem na maioria dos 
tecidos a citocinina predominante. Devido a sua maior 
estabilidade, as citocininas sinteticas (Figura 6-45) sao 
preferidas em pesquisas fisiologicas (por exemplo, com 
culturas de celulas). 

A presenga de adenina com substituigao no N 6 (por 
exemplo, IPA) como base rara em determinados RNAt ja 
foi mencionada (Figura 1-10). E plausivel imaginar que, 
em tecidos com transformagao alta de RNA, durante a 
degradagao de RNAt resulta citocinina. Contudo, o signi- 
ficado fisiologico desse processo nao esta esclarecido. As- 
sim, em determinados RNAt ocorre tambem zeatina como 
base rara, mas na configuragao cis , ao passo que como for¬ 
ma livre aparece exclusivamente trans- zeatina. A opiniao 
original de que o efeito estimulante sobre o metabolismo 
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Figura 6-45 Exemplos de citocininas naturais e sinteticas. Conforme 
mostrado, as citocininas naturais ocorrem na celula nao apenas como 
bases livres, mas tambem como ribosideo e ribosil-5-monofosfato 
(ver tambem Figura 6-46). (Segundo E. Weiler.) 

do RNAm e de proteinas baseia-se na sua incorporagao ao 
RNAt nao se confirmou, depois que ficou claro que a ade- 
nina com substituigao no N 6 no RNAt origina-se somente 
com a prenilagao posterior de uma adenina (ver 1.2.4). 

Adeninas com substituigao no N 6 encontram-se ja 
em bacterias e ocorrem tambem em fungos. Em fitopato- 
genos (por exemplo, Agrobacterium tumefaciens , Quadro 
8-2), bacterias simbioticas (por exemplo, Phyllobacterium 
rubicearum) e tambem em fungos micorrizicos (ver 8.2.3), 


elas podem ter importancia fisiologica. Assim, a fasciagao 
das partes aereas (vassoura-de-bruxa) causada por Rhodo- 
coecus fascians se deve as citocininas secretadas pelo acti- 
nomiceto. 

A partir dos musgos, os efeitos fisiologicos de citoci¬ 
ninas e os proprios compostos foram descritos em todos 
os grupos de vegetais terrestres, mas sao mais conhecidos 
nas plantas superiores. 

6.6.2.2 Metabolismo e transporte 

Abstraindo uma possivel liberagao de citocininas duran¬ 
te a degradagao de RNAt, cuja contribuigao para o supri- 
mento de citocininas aos tecidos e, no entanto, duvidosa, 
as citocininas originam-se mediante transference de um 
residuo da dimetilalil de dimetilalil pirofosfato para adeno- 
sina-5’-monofosfato. Essa transference e seguida de outras 
conversoes, entre as quais a hidroxilagao e a subsequente 
saturagao da cadeia lateral, bem como a possivel retirada 
do residuo de fosfato e da ribose em cada um desses com¬ 
postos (Figura 6-46). Portanto, alem de isopentenil adeni¬ 
na, zeatina e di-hidrozeatina, seus ribosideos e ribotideos 
ocorrem nos vegetais, mas - conforme mencionado - a 
atividade das citocininas e vinculada apenas as bases livres. 

Os apices de raizes sao considerados um importante 
sitio de produgao de citocininas. A partir das raizes, as 
citocininas sao distribuidas na planta com a corrente do 
xilema; a principal forma de transporte e a trans-zeatina 
ribosideo (tZR). Na seiva da videira, por exemplo, foram 
encontrados 50-100 pg E 1 de citocinina. Nao existe trans¬ 
porte polar de citocininas nos tecidos, devendo-se admitir, 
portanto, que em distancias curtas a difusao seja o unico 
mecanismo de transporte. 

Alem das raizes, as folhas muito jovens e as sementes 
em desenvolvimento tambem sao sitios de produ^ao de ci¬ 
tocininas. A auxina da gema apical reprime a biossintese 
de citocininas ou a importa^ao de citocininas por aquelas 
gemas axilares reprimidas em consequencia da dominan- 
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Figura 6-46 Reagoes importantes do metabolismo das citocininas. (Segundo E. Weiler.) 
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cia apical. Apos a remogao da gema apical, o conteudo 
de citocininas aumenta bastante no caule, especialmente 
nas gemas axilares, antes da emergencia. Se a gema apical 
for substituida por um bloco de agar com auxina, nao se 
realiza a acumulagao de citocininas e a dominancia apical 
perdura. 

E possivel a conversao de citocininas em conjugados 
com agucares, como, por exemplo, glicosideos, que podem 
representar formas de armazenamento, transporte e inati- 
vagao. Um mecanismo de inativagao propagado e a remo- 
gao oxidativa do residuo de prenila da base da citocinina 
(reagao da “citocinina oxidase”): da IPA resulta adenina 
e 3-metil-2-butenal, a partir da trans -zeatina forma-se 
adenina e 3-hidroximetil-2-butenal. 

6.6.2.3 Efeitos das citocininas 

As citocininas tambem influenciam varios processos fisio- 
logicos, atuando em conjunto com outros fitormonios. 

O efeito promotor da divisao celular pelas citocini¬ 
nas ja foi mencionado. Nele baseia-se o bioteste mais im- 
portante sobre a atividade das citocininas: o teste do calo 
de medula de tabaco. Em condigoes nutricionais do solo 
definidas, o aumento de peso do calo em cultura esteril e 
proporcional a concentragao de citocininas. Na verdade, 
o efeito promotor da divisao celular esta vinculado a exis- 
tencia de auxina nos meios nutritivos. Tanto as citocini¬ 
nas quanto a auxina sao necessarias para o andamento do 
ciclo celular e, na verdade, para a iniciagao da replicagao 
do DNA e a iniciagao da mitose (ver 6.3.2, Figura 6-19A). 

O crescimento em culturas de celulas causado por au¬ 
xina e citocinina depende menos das concentrates ab- 
solutas dos dois fitormonios do que da sua relagao. Se for 
elevada a concentragao de auxina em relagao a de citocini¬ 
na, obtem-se a regeneragao de raizes; se, ao contrario, for 
aumentada a concentragao de citocinina em relagao a de 
auxina, regeneram-se partes aereas (Figura 6-47). Na re¬ 
generagao de plantas intactas a partir de culturas de celu¬ 


las, geralmente induz-se inicialmente a formagao da parte 
aerea (caule e folhas) a qual, entao, enraiza em um meio 
de indugao de raizes. Desse modo, a relagao entre auxina 
e citocinina durante a embriogenese poderia exercer in- 
fluencia decisiva sobre o estabelecimento da identidade de 
orgaos no embriao em desenvolvimento. 

Os tumores em plantas diferenciadas tambem sao 
caracterizados por alteragoes nas relates entre auxina e 
citocinina e na maioria das vezes tambem por grandes 
aumentos absolutos das concentrates dos dois fitor¬ 
monios. Isso vale para os ja mencionados tumores do 
colo da raiz, provocados por Agrobacterium tumefaciens 
(Quadro 8-2). Entre os genes bacterianos integrados ao 
genoma nuclear da planta durante a formagao de tumo¬ 
res encontra-se tambem um gene ipt, que codifica a iso- 
pentenil transferase (IPT); essa enzima catalisa a reagao 
inicial da biossintese de citocininas, assim como tambem 
se processa na planta (Figura 6-46). Portanto, os tumo¬ 
res do colo da raiz sao autotroficos quanto a auxinas e 
citocininas. Por isso, eles podem apresentar multiplica- 
gao ilimitada em meios nutritivos sem adigao desses fi¬ 
tormonios. Se o gene ipt for deletado em bacterias, pro- 
duz-se excedente de auxina: em vez de tumor, forma-se 
teratoma na raiz da planta; se for deletado um dos dois 
(ou ambos) genes da auxina, ocorre excedente de cito¬ 
cinina e forma-se um teratoma no caule, em analogia a 
regeneragao causada pela modificagao da rela^ao entre 
auxina e citocinina, em experimento com culturas de ce¬ 
lulas (Figura 6-47). De maneira geral, o teratoma e um 
tumor cuja diferencia^ao de tecidos e/ou orgaos pode ser 
reconhecida. 

Os tumores condicionados geneticamente originam-se em di- 
ferentes bastardos de especies, principalmente nos generos Ni- 
cotiana e Brassica. Esses tumores nao sao infecciosos; eles sur- 
gem gramas a combina^ao de dois genomas nao completamente 
compativeis, cuja mistura provoca disturbios no programa de 
desenvolvimento normal. Uma vez que os tumores condiciona¬ 
dos geneticamente tambem sao autotroficos quanto a auxinas e 


Figura 6-47 Dependencia do 
crescimento e da formagao dos 
orgaos de um fragmento de tecido 
(explante) da medula de tabaco, em 
relagao ao conteudo de AIA e de ci- 
netina do meio nutritivo em agar. A 
esquerda: situagao no comego do 
experimento; a direita: cultura apos 
varias semanas. A formagao dos or¬ 
gaos e sensivelmente determinada 
pela relagao das concentragoes dos 
dois reguladores do crescimento. 
(Segundo P. Ray, de H. Mohr, modi- 
ficado.) 
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citocininas em cultura in vitro e contem quantidades elevadas 
desses fitormonios, ocorre um disturbio hormonal do controle 
do ciclo celular. 

Durante a quebra da dominancia apical, as citocini¬ 
nas sao antagonistas das auxinas. A produqao de cito¬ 
cininas das bacterias presumivelmente causa tambem a 
formaqao da “vassoura-de-bruxa”, ou seja, o crescimento 
de muitas gemas laterais (por exemplo, em crisantemos, 
petunias, salgueiros e laricios, apos ataque de Rhodococ- 
cus fascians, antigamente Corynebacterium fascians). O 
epiteto especifico “fascians” deve-se a fasciaqao: forma- 
qao de caules achatados, em faixas, com multiplos ramos 
laterais que crescem muito proximos -sintoma do ata¬ 
que de Rho do co ecus fascians (do latim , fastis - fasciculo, 
feixe) igualmente atribuido a um disturbio da dominan¬ 
cia apical. 

As citocininas promovem: 

• a expansao celular durante o desenvolvimento foliar; 

• o desenvolvimento dos cloroplastos em angiosper- 
mas (que por adiqao de citocinina realiza-se tambem 
no escuro); e 

• a indu^ao de gemas no protonema de musgos (ver 
10.2), a partir das quais diferencia-se o gametofito. 

O retardo nos processos de envelhecimento, especial- 
mente em folhas, e uma funqao muito significativa das 
citocininas. O envelhecimento (senescencia) e por defi- 
niqao um processo de desenvolvimento que, caso nao seja 
interrompido ou mudado, leva a morte do organismo in- 
teiro ou de seus orgaos. 

Quanto a senescencia da planta inteira, distinguem-se 
especies hapaxanticas,* que florescem e frutificam ape- 
nas uma vez, e especies polianticas,* que apresentam flo- 
raqao e frutificaqoes repetidos. 

Todas as especies anuais e bianuais, bem como plurianuais em 
numero reduzido, sao hapaxanticas: podem crescer vegetativa- 
mente durante muitos anos, apos o que florescem, frutificam e 
morrem (por exemplo, Agave , bambus ou a palmeira Corypha 
umbraculifera que pode viver por mais de 300 anos). Nessas es¬ 
pecies hapaxanticas - ao contrario das polianticas - a senescen¬ 
cia e a morte estao intimamente vinculadas a forma^ao de orgaos 
de propaga^ao: plantas anuais ou bianuais (por exemplo, a beter- 
raba) podem viver por muitos anos se a produ^ao de flores for 
impedida. 

A vincula^ao da senescencia com a forma^ao de orgaos de 
propaga^ao nao se deve ao fato (pelo menos nao so) de que as 
flores em desenvolvimento e principalmente os frutos, com sua 
consideravel demanda de materia, privam as demais partes da 
planta das substancias necessarias a vida: no espinafre dioico, por 
exemplo, o florescimento das plantas estaminadas desencadeia a 
senescencia das folhas; o florescimento e a frutifica^ao das plan- 


* N. de T. No original, sao utilizadas as denominates hapaxanthe 
arten e pollakanthe arten , que correspondem as especies semelpa- 
ras e especies iteroparas, respectivamente, assim denominadas com 
frequencia em livros de ecologia. 


tas pistiladas tambem desencadeiam a senescencia das folhas. 
Por isso, e mais provavel que outras intera^oes entre os orgaos 
de propaga^ao e o restante da planta condicionem a senescencia 
e a morte. Entre essas intera^oes, podem ser mencionados, por 
exemplo, os fatores de senescencia liberados pelas flores e frutos 
ou a elevada demanda de frutos e sementes por citocinina oriun- 
da da raiz, que nao mais a disponibiliza suficientemente para ou¬ 
tras partes da planta. 

Nas especies polianticas, a morte normal nao e atribuida 
so ao envelhecimento programado obrigatorio dos meristemas, 
mas principalmente ao suprimento de agua, sais, nutrientes e 
substancias ativas que se torna progressivamente mais dificil 
para eles. Por meio de multiplica^ao por estaquia (por exem¬ 
plo, no choupo-piramide e em muitas plantas cultivadas, como 
moranguinho, banana e rosa) ou cultura in vitro e muitas vezes 
possivel praticamente perpetuar esses meristemas apicais. Logo, 
tambem neste caso a morte nao tern limite absoluto. 

Muitas arvores podem alcan^ar idade bastante avan^ada. A 
contagem dos aneis anuais permite verificar as idades que as espe¬ 
cies podem alcan^ar, por exemplo: choupos e olmos, ate 600 anos; 
carvalhos, ate 1.000 anos; tilias, 800-1.000 anos; zimbro ( Sabina ti- 
betica ), acima de 1.200 anos; Fitzroya cupressoides , no Chile, acima 
de 2.000 anos; sequoia gigante ( Sequoiadendron giganteum ), ate 
4.000 anos; Pinus longaeva (= Pinus aristata p.p.), acima de 4.800 
anos. Muitas outras arvores nativas da Europa podem viver por al- 
gumas centenas de anos e mesmo plantas pouco aparentes, como 
Vaccinium myrtillus , podem viver 28 anos. Com auxflio de tecni- 
cas da biologia molecular em um clone de Carex curvula , especie 
alpina, foi constatada a idade aproximada de 2.000 anos. Portanto, 
no mesmo local, ele foi submetido a climas muitos diferentes. As¬ 
sim, deve ser observado que nas plantas longevas processa-se uma 
permanente renova^ao celular, que em arvores, por exemplo, se 
constata nao apenas nos meristemas apicais, mas principalmente 
no cambio. O tempo de vida de celulas vegetais individuais, como 
dos raios parenquimaticos de arvores ou da medula de cactos su- 
culentos, raramente alcanna 100 anos, quando nao ocorre “reju- 
venescimento” por divisao celular e novo crescimento. Contudo, 
a maioria das celulas nao atinge idade tao avan^ada. Mesmo no 
estado de dormencia, observada em sementes e esporos por desse- 
camento consideravel, no qual o metabolismo e quase totalmente 
suspenso, parece ocorrer envelhecimento (lento, mas inexora¬ 
vel), pois, como mostra a experiencia, a capacidade germinativa 
nao ultrapassa limite de 100-200 anos. Sementes muito longevas 
sao encontradas principalmente em leguminosas, malvaceas, 
flor-de-lotus ( Nelumbo nucifera ); para esta ultima, foi estimado 
um tempo de vida de ate 1.000 anos. As sementes de muitas ervas 
daninhas (por exemplo, Spergula arvensis , Chenopodium album), 
na ausencia total de oxigenio, permanecem vivas por centenas de 
anos. As informa^oes sempre repetidas sobre o poder germinativo 
do chamado “trigo-mumia” de tumulos egfpcios estao, no entanto, 
erradas, pois esse poder em sementes de trigo e de no maximo 10 
anos. As sementes de plantas tropicais, que na sua sobrevivencia 
nao estao adaptadas a perfodos climaticos desfavoraveis, frequen- 
temente nao vivem mais do que um ano. 

Os orgaos individuais de uma planta perene muitas vezes 
tern tempos de vida mais curtos do que a planta inteira. 
Isso e valido para folhas, orgaos florais e de frutos. Entre as 
plantas com escapo entre as hemicriptofitas e nas geofitas 
(ver 4.2.4), regularmente no outono todas as partes acima 
da superficie do solo morrem. 
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Nas folhas, distinguem-se uma senescencia sequen- 
cial e uma senescencia sincronica. No primeiro caso, de 
cada vez envelhecem (e morrem) apenas as folhas mais 
velhas, ao passo que no segundo caso, na queda foliar ou- 
tonal das plantas verdes no verao, por exemplo, todas as 
folhas caem de uma vez. A senescencia foliar e um evento 
organizado, no qual os minerais e - a partir da degradagao 
da materia organica - especialmente fosforo, nitrogenio e 
enxofre sao convertidos em formas de transporte adequa- 
das e via floema levados aos tecidos ou orgaos de reserva 
(transporte no floema, ver 5.8.3). 

A senescencia e acompanhada da diminuigao das intensidades 
respiratoria e fotossintetica, do retardo de todos os processos 
anabolicos metabolismo, sobretudo da sintese do RNA e da sin- 
tese proteica, e da aceleragao dos processos de degradagao (por 
exemplo, de clorofila, RNA e proteina). Com o aumento do acu- 
mulo de produtos de degradagao e do bloqueio das sinteses, as 
folhas senescentes tornam-se fornecedoras de aminoacidos e 
ions moveis no floema, entre outros produtos adicionais. Nas 
plantas verdes no verao, os tecidos receptores no outono sao 
principalmente os parenquimas de reserva no caule e raiz; nas 
folhas com senescencia sequencial, essa fungao e exercida pelas 
folhas j ovens ainda em desenvolvimento. 

A degradagao outonal da clorofila nas plantas verdes no ve¬ 
rao processa-se muito rapidamente: na Europa ocidental, a mu- 
danga de cor progride com velocidade de 60-70 km por dia da 
regiao polar para o sul e num determinado local perdura por ape¬ 
nas 2-3 dias. Nos tropicos, a mudanga de cor e a queda das folhas 
no comedo do periodo seco necessitam tambem de apenas poucos 
dias. A degradagao da clorofila em produtos incolores e necessaria 
fisiologicamente, porque produtos intermediaries coloridos po- 
deriam exercer efeitos fototoxicos. Estima-se que nos continentes 
sejam degradadas anualmente 300 milhoes de toneladas de cloro¬ 
fila. A essa quantia devem ser acrescidas aproximadamente 900 
milhoes de toneladas nos oceanos, pela morte das algas de ciclo 
curto. Anualmente, cerca de 200 milhoes de toneladas de carote- 
noides tambem sao degradadas em produtos incolores. Uma vez 
que, em geral, a clorofila desaparece alguns dias antes dos carote- 
noides, observa-se mudanga do verde para o amarelo. Em algu- 
mas especies, alem disso, ocorre ainda a sintese de antocianinas 
( Indian-Summer ).* 

A senescencia foliar sequencial e atribuida principalmente 
a acumulagao de ions inuteis e restos metabolicos, ao passo 
que a senescencia foliar sincronica e governada pelo foto- 
periodo (ver 6.7.2.2) e acelerada por temperaturas baixas. 
Em ambos os casos, a senescencia submete-se ao controle 
de fitormonios e e acompanhada de conteudo crescente de 
fitormonios promotores de senescencia (acido abscisico, 
ver 6.6.4 e especialmente etileno, ver 6.6.5) e de diminuigao 
de citocininas, bem como de auxinas e giberelinas. 

Em algumas plantas (por exemplo, Rumex , Tropaeolum , Taraxa¬ 
cum) principalmente as giberelinas (ver 6.6.3) atuam como inibi- 
dores da senescencia, ao passo que nas folhas de plantas lenhosas as 
auxinas (ver 6.6.1) tambem exercem esse papel. 


* N. de T. Segundo o dicionario ingles-portugues de Antonio Houaiss 
(editor), esta expressao pode significar “ultimos anos de vida”. 


As citocininas sao os fitormonios mais importantes que 
impedem a senescencia foliar. Isso pode ser observado 
nitidamente em folhas cortadas, as quais envelhecem 
mais rapido pela supressao das fontes naturais de cito¬ 
cininas (principalmente o suprimento proveniente das 
raizes), especialmente no escuro. Por adigao de citocini- 
na, esse processo de senescencia e drasticamente retarda- 
do. Pelo tratamento local com citocinina (por exemplo, 
aplicagao sobre uma metade da folha), o processo de en- 
velhecimento e retardado apenas no local de aplicagao; 
na metade nao tratada, no entanto, o processo e acele- 
rado. Por meio da aplicaqao de diferentes combinaqoes 
de citocinina com um metabolito movel no floema (por 
exemplo, o aminoacido glicina), e possivel demonstrar 
que nutrientes sao transferidos do sitio de concentra- 
qao mais baixa de citocinina para o sitio de concentra- 
qao mais elevada (“efeito de atra^ao” da citocinina) e, 
em grau fortemente reduzido, transportados de tecidos 



Figura 6-48 Efeitos de atragao e retengao das citocininas durante 
o retardo da senescencia foliar. A-C Autorradiogramas de folfolos 
de Vida faba apos aplicagao de glicina marcada com o isotopo de 
carbono radioativo 14 C; B, C tratadas adicionalmente com a citocini¬ 
na cinetina. Os autorradiogramas mostram a distribuigao da radio- 
atividade nas folhas. Tragos indicativos: sitios onde as respectivas 
substancias sao aplicadas. A Controle nao tratado com cinetina; a 
radioatividade distribui-se pelo foliolo tratado com glicina- 14 C e e ex- 
portada via pecfolo. Apenas pouca radioatividade e encontrada no 
foliolo nao tratado com glicina- 14 C. B Efeito de atragao da citocinina: 
ocorre grande acumulagao da radioatividade no foliolo tratado com 
cinetina. C Efeito de retengao da citocinina: se cinetina e glicina- 14 C 
forem aplicadas sobre o mesmo local, nao ocorre exportagao de 
radioatividade para os outros folfolos nem exportagao via pecfolo. 
(Segundo K. Mothes.) 
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bem-supridos de citocinina (“efeito de retengao”) (Fi- 
gura 6-48). Evidentemente, a concentragao da citocinina, 
entre outros aspectos, governa as relates fonte-dreno 
na planta e, com isso, tambem a diregao do transporte 
no floema: tecidos bem-supridos de citocininas tornam- 
-se tecidos-dreno e importam nutrientes do seu entorno 
menos suprido de citocininas. Em nivel molecular, a ci¬ 
tocinina induz a acumulagao da invertase de parede ce- 
lular. Isso leva a clivagem intensa de sacarose e, assim, a 
melhora no suprimento de hexose dos tecidos ricos em 
citocinina, bem como a uma intensa descarga de sacarose 
a partir do floema (ver 5.8.4). Nesses processos, e obser- 
vado um importante mecanismo de produgao de drenos 
metabolicos por meio da citocinina. 

A importancia das citocininas para a senescencia foliar tambem 
das plantas intactas pode ser demonstrada por um experimen- 
to elegante com individuos transgenicos de tabaco (metodos, 
Quadro 6-3) (Figura 6-49). Essas plantas expressaram o gene ipt 
de Agrobacterium tumefaciens ja mencionado, sob controle do 
promotor de um dos genes da senescencia do tabaco, SAG12. A 
senescencia principiante leva a ativagao do promotor. Nas plan¬ 
tas transgenicas, a consequencia e a formagao da isopentenil 
transferase e, com isso, o aumento da produgao de citocininas. 
Desse modo, o processo de senescencia e retardado, e a ativi- 
dade do promotor novamente retrocede. Como a Figura 6-49 
evidencia, esse sistema autorregulador efetivamente conduz a 
um drastico retardo da senescencia foliar sequencial do tabaco. 
Ainda e cedo para saber se isso representa um acesso a plantas 
de interesse economico com produces otimizadas por tecnicas 
biotecnologicas. 

As vezes, observam-se “ilhas verdes” em folhas senescen- 
tes (e por vezes ja caidas): zonas limitadas com forte retardo 
da senescencia. Isso se deve a liberagao localizada de citocini¬ 
nas por bacterias ou fungos parasiticos (por exemplo, Erysiphe 
graminis ou Uromyces phaseoli) ou larvas de insetos parasiticos 
(por exemplo, Stigmella argentipedella). No caso dos insetos, as 
glandulas labiais devem ser os sitios de sintese de citocininas. 
Os parasitos produzem uma regiao-dreno localizada e mantem 
assim a “mesa posta”. 

Um fenomeno de senescencia de importancia pratica e, 
por esse motivo, frequentemente pesquisado e o amadu- 
recimento do fruto, que tern aspectos em comum com 
o envelhecimento foliar, mas que abrange tambem pro¬ 
cessos especificos a serem tratados adiante (ver 6.6.5.2). 

6.6.2.4 Mecanismos moleculares do 
efeito da citocinina 

A atuagao das citocininas e ainda pouco conhecida, mas 
muitos efeitos devem ser acompanhados de regulagao 
da atividade genica. Para o controle do ciclo celular, ge- 
nes-alvo isolados ja foram identificados (Figura 6-19A). 
A nitrato redutase esta sujeita tambem a um controle da 
transcrigao. Os receptores de citocinina, como os recep- 
tores de etileno (ver 6.6.5.3, Figura 6-64), pertencem a fa- 
milia dos reguladores de dois componentes e estao loca- 



Figura 6-49 Retardo da senescencia foliar pela produgao regula- 
da de citocininas em plantas transgenicas de tabaco. A Esquema 
do sistema de regulagao. 0 gene quimerico introduzido nas plantas 
de tabaco via Agrobacterium tumefaciens (Quadro 8-2) consiste no 
promotor do gene SAGM do tabaco ativado pela senescencia, da 
regiao codificadora do gene (ipt) da isopentenil transferase de A. 
tumefaciens e de uma zona nao codificadora (ligada a extremida- 
de 3’ do gene ipt) para terminagao da transcrigao a partir do gene 
(gene nos) da nopalina sintase de A. tumefaciens. B As plantas 
transformadas com o gene quimerico acima apresentado (a esquer- 
da) mostram um forte retardo da senescencia foliar, ao contrario 
das plantas de tabaco nao transformadas (a direita). EB, DB: regiao 
limftrofe a esquerda e a direita do plasmfdeo Ti de A. tumefaciens, 
respectivamente. (Segundo R.M. Amasino, gentilmente cedido.) 


lizados na plasmalema. Em Arabidopsis thaliana existem 
dois receptores, semelhantes entre si e aos receptores de 
etileno quanto a organizagao: CKI1 e CRE1 (as denomi- 
nagoes se devem aos fenotipos de mutantes: cytokinin-in- 
sensitive e cytokinin-resistant , respectivamente). A liga- 
gao da citocinina aos receptores causa sua fosforilagao 
em um residuo de histidina tipico de reguladores de dois 
componentes. Desse residuo, o grupo fosfato e transfe- 
rido para um residuo de aspartato (com no receptor de 
etileno) e deste para proteinas citoplasmaticas da fami- 
lia da AHP (do ingles arabidopsis histidine-phosphorelay 
protein). As proteinas AHP fosforiladas migram para o 
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nucleo e ativam (mediante fosforila^ao) um grupo de 
fatores de transcri^ao nele localizados. Esses fatores de 
transcri^ao, sob forma fosforilada, ligam-se aos promo- 
tores de diferentes genes-alvo e, desse modo, iniciam a 
sua transcri<;ao. Nesse segundo segmento da transferen- 
cia de sinais (a partir da proteina AHP) distinguem-se, 
portanto, as rotas de sinaliza^ao dos receptores de etileno 
ou citocinina. 


6.6.3 Giberelinas 


O grupo das giberelinas com mais representantes abran- 
ge os diterpenos (ver 5.15.2), cuja caracteristica estrutural 
comum apresenta o esqueleto ent-giberelano tetradclico 
(Figura 6-50). Ate o presente, mais de 100 estruturas fo- 
ram descritas, mas apenas poucas sao ativas fisiologica- 
mente. Essas estruturas sao caracterizadas pelo seu efeito 
promotor do crescimento dos entrenos (especialmente de 
plantas anas com disturbio na biossintese de giberelinas 
ou de plantas em roseta), utilizado para biotestes muito 
sensiveis (ver 6.6.3.3). 



Figura 6-50 Estruturas do esqueleto basico da giberelina 
enf-giberelano e de algumas giberelinas frequentemente encon- 
tradas. 0 prefixo ent significa enantio e designa uma estrutura na 
qual todos os centros de assimetria estao invertidos. 0 enf-gibere- 
lano, portanto, e a imagem-espelho do giberelano. A adoqao dessa 
complicada nomenclatura, aparentemente inutil, foi necessaria 
apos ter sido evidenciado que a estrutura do caureno (represen- 
tado na biossintese das giberelinas) era imagem-espelho de outro 
caureno ja descrito em outra relagao, portanto como enf-caureno. 
(Segundo E. Weiler.) 


6.6.3.1 Ocorrencia 

As giberelinas foram descobertas como principio do fun- 
go Gibberella fujikuroi (forma imperfeita de Fusarium 
moniliforme ), causador de doen^a no arroz. As plantas 
atacadas apresentam crescimento excessivo em compri- 
mento e tendem a tombar, devido a debilidade dos tecidos 
de sustenta^ao (por esse motivo, a doen^a e denominada 
bakanae em japones, ou doen^a da “planta boba”). O fa- 
tor do fungo desencadeador dos sintomas da doen^a foi 
denominado acido giberelico. No entanto, logo foram co- 
nhecidas varias estruturas aparentadas, de modo que se 
introduziu um sistema de nomenclatura simples: gibereli¬ 
na + A (de acido) + numero. Atualmente, conhecem-se as 
giberelinas A1-A116 (GA r GA 116 ); nessa nomenclatura, o 
acido giberelico e identificado como GA 3 . Alem de Gibbe¬ 
rella fujikuroi, o fungo Sphaceloma manihoticola , causador 
de crescimento excepcional na mandioca, tambem produz 
giberelinas. A produ^ao de giberelinas nao e muito propa- 
gada em plantas inferiores, mas nas plantas superiores sua 
ocorrencia e generalizada. A composi^ao das giberelinas 
pode variar de especie para especie, com diferen^as mes- 
mo dentro de orgaos distintos. Em geral, existem varias 
giberelinas lado a lado (no arroz, por exemplo, 14; em se- 
mentes de ma^a imaturas, 24), mas, na maioria dos casos, 
elas sao precursoras ou catabolitos das giberelinas ativas. 
As giberelinas fisiologicamente ativas mais importantes 
das angiospermas sao a giberelina A (GA X ) e a giberelina 
A4 (GA 4 ); o acido giberelico (GA 3 ) ocorre so raramen- 
te em plantas superiores (por exemplo, na cevada, onde 
exerce papel importante na mobiliza^ao no endosperma, 
ver 6.6.33). Na verdade, muitos processos regulados por 
giberelina podem ser desencadeados por GA 3 . Por isso, a 
giberelina obtida em grandes quantidades de filtrado de 
cultura de Gibberella e empregada geralmente para objeti- 
vos experimentais. 

6.6.3.2 Metabolismo e transpose 

A biossintese das giberelinas exibe muitos niveis e proces- 
sa-se em tres etapas e em tres compartimentos celulares 
diferentes, mas com participa^ao de apenas poucos tipos 
de enzimas (Figura 6-51): 

1. Forma^ao de ent-c aureno a partir do precursor univer¬ 
sal diterpeno geranilgeranil pirofosfato (ver 5.15.2). Essa 
rea^ao processa-se em dois passos acionados pelo inter¬ 
mediary ent-c opalil pirofosfato e e catalisada por duas 
enzimas, copalil pirofosfato sintase e ent-c aureno sinta- 
se, que pertencem ao grupo das terpeno ciclases e estao 
localizadas nos plastidios. Essa etapa da biossintese de 
giberelinas e inibida por substancias como o cloreto de 
clorocolina ( cyclocel , CCC) (Figura 6-52). O cyclocel tern 
importancia pratica no cultivo de cereais (sobretudo no 
trigo) e e aplicado como estabilizador do caule para re- 
duzir o acamamento (assim denominado pelo agricultor, 
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para caracterizar a queda dos caules pela agao do vento ou 
da chuva). 

2. O ent-c aureno (hidrocarboneto puro insoluvel em agua) 
sai dos plastidios (de um modo ainda nao esclarecido) e 
no reticulo endoplasmatico e oxidado gradualmente a aci- 
do ent-caurenico e este a giberelina A53 (GA 53 ). A sequen- 
cia global de reagoes e catalisada por enzimas do grupo 
das citocromo P450 monoxigenases que contem ferro do 
grupo heme (esquema global da reagao, Figura 6-53). Um 
inibidor dessa etapa da biossintese de giberelina e o anci- 
midol (Figura 6-52), que pode ser empregado igualmente 
para produgao de plantas com entrenos comprimidos. 

3. Formagao da giberelina ativa (geralmente GAJ a par- 
tir de GA 53 e de sua inativagao subsequente (nao neces- 
sariamente na mesma celula). Essa sequencia de reagoes 
processa-se no citoplasma e e catalisada por dioxigena- 
ses (que nao contem ferro do grupo heme), que oxidam 
2-oxoglutarato como segundo substrato (esquema geral 
da reagao, Figura 6-53). Neste caso, inicialmente e oxida¬ 
do C-20 e finalmente perdido como C0 2 , apos o que se 
forma espontaneamente o anel de lactona (GA 20 ) caracte- 
ristico para as giberelinas ativas - que possuem nao mais 
que 19 atomos de carbono. A ativagao ocorre por meio 
da 3(3-hidroxilagao de GA 20 , com formagao de GA X por 


agao da enzima GA 20 -3|3-hidroxilase. Por meio de uma 
GA r 2(3-hidroxilase, a giberelina A t ativa e convertida em 
GA 8 , totalmente inativa. As atividades da 3(3-hidroxilase 
e da 2(3-hidroxilase, portanto, sao decisivas para a quan- 
tidade de fitormonios ativos na celula. A transcri^ao dos 
genes dessas duas enzimas submete-se a um controle ri- 
goroso. Recentemente, foram desenvolvidos inibidores 
de 3(3-hidroxilase, que representam ciclo-hexandionas 
substituidas (por exemplo, pro-hexandiona, Figura 
6-52). Esses inibidores provocam compressao bastante 
efetiva dos entrenos, que pode ser suprimida com GA P 
mas nao com GA 20 ou GA 8 . As ciclo-hexandionas sao 
inibidores que competem com o cossubstrato da hidro- 
xilase, 2-oxoglutarato, e impedem sua liga^ao ao centro 
catalitico da enzima. 

O mutante d x do milho (do ingles dwarf, anao) e o mutan- 
te le da ervilha (com os experimentos de cruzamento rea- 
lizados por Gregor Mendel, le deriva de length = compri- 
mento) comprovam que durante a biossintese apenas uma 
giberelina se manifesta (GA P no milho e na ervilha): am- 
bos os mutantes mostram falta de fun^ao da 3(3-hidrolase, 
se o nanismo se normaliza com GA P mas nao com GA 20 
ou com GA 8 (na verdade, conforme mencionado, a gibere¬ 
lina GA 3 do fungo pode ser empregada no lugar de GA X ). 
No mutante sin da ervilha (do ingles, slender - delgado), 



Figura 6-51 Andamento e compartimentalizagao da biossintese de giberelina. As setas duplas indicam sequences de reagao com muitos ni- 
veis; as unidades C 5 do geranilgeranil pirofosfato sao destacadas a cores. No texto encontram-se outros esclarecimentos. (Segundo E. Weiler.) 
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que se distingue pelo crescimento desproporcional em 
comprimento, existe um defeito na 2(3-hidroxilase; nao 
ocorre desativagao da giberelina ativa. 

Alem da rota principal da biossintese de giberelina 
aqui explicada, existem variantes (nas gimnospermas, por 
exemplo) que levam a giberelinas substituidas diferentes. 
No entanto, presume-se que em todas as plantas o proces- 
samento ocorra segundo um esquema geral similar. 

Os genes para numerosas enzimas da biossintese de 
giberelinas ja puderam ser clonados. Em razao disso, a sua 


- Citocromo P450 monoxigenase - 
R-H + 0 2 — ^ ^ ► R-OH + H 2 0 
NADPH + H + NADP + 


Dioxigenase 


R-H + 0 2 + CH 2 -► R-OH + CH 2 

I I 

CH 2 ch 2 

I I 

COO COO 

2-Oxoglutarato Sucinato 


Figura 6-53 Equagoes gerais de reagoes de monoxigenases e dio- 
xigenases. Ambos os tipos de enzimas encontram-se na biossintese 
de giberelina e em muitos outros sitios do metabolismo. (Segundo 
E. Weiler.) 


expressao na planta pode ser examinada de maneira mais 
precisa e, desse modo, fornecer informagoes sobre os si¬ 
tios da biossintese desses fitormonios. Naturalmente, essa 
biossintese se processa em muitos tecidos em crescimento 
rapido (meristemas caulinares, folhas em expansao, zo- 
nas de crescimento do caule, apices de raizes) e durante 
estagios iniciais da formagao de sementes; assim, os sitios 
de formagao e de agao das giberelinas muitas vezes nao 
podem ser separados. 

No caule, as giberelinas nao exibem transporte po¬ 
lar; nas raizes, as vezes o transporte e fracamente polar 
do apice para a base, com velocidade de 5-30 mm h 1 . 
Em trajetos curtos (por exemplo, em cariopses de gra- 
mineas, ver 6.6.3.3), o transporte realiza-se por simples 
difusao. As giberelinas podem ser comprovadas na seiva 
do floema e na seiva do xilema, sendo distribuidas por 
fluxo de massa. 

6.6.3.3 Efeitos das giberelinas 

As giberelinas tambem controlam um grande numero de 
processos fisiologicos. No ambito do desenvolvimento ve- 
getativo, a elongagao do eixo caulinar (alongamento dos 
entrenos), a quebra da dormencia na germinagao da se- 
mente (ver 6.7.1.2) e a mobilizagao de substancias de re- 
servas, especialmente em cariopses. No ambito do desen¬ 
volvimento generativo, as giberelinas podem influenciar a 
formagao de flores, a sexualidade de flores e a frutificagao. 
De certa forma, as giberelinas atuam de maneira seme- 
lhante as auxinas. Ambas, por exemplo, desencadeiam a 
partenocarpia na maga e no tomate. Contudo, ha muitos 
processos em que giberelinas e auxinas provocam efeitos 
opostos. Assim, as giberelinas promovem a brotagao da 
batata (a auxina inibe), inibem a formagao de raizes la¬ 
terals (a auxina promove) e promovem o crescimento de 
raizes (a auxina promove em concentragoes muito baixas 
e inibe em concentragoes mais altas); as giberelinas nao 
influenciam o crescimento de coleoptilos, e as auxinas nao 
tern qualquer efeito promotor sobre o alongamento de 
entrenos. Esse ultimo processo e a base dos biotestes bas- 
tante sensiveis e especificos para giberelinas, as quais sao 
inseridas em tipos de anoes (por exemplo, mutante d x do 
milho), nos quais a produgao desses hormonios e reduzida 
ou inexistente (Figura 6-54). 

So recentemente descobriu-se que as giberelinas podem influen¬ 
ciar o crescimento vegetal pela interagao com as assim chama- 
das proteinas DELLA. As proteinas DELLA pertencem a familia 
das proteinas com dominio GRAS, especifica dos vegetais, cujos 
membros foram descritos como fatores de transcrigao. Admite- 
-se que as proteinas DELLA atuem como repressores da trans¬ 
crigao e, assim, limitem o crescimento vegetal. Na presenga de 
giberelina, o aceptor soluvel de giberelina (GID1) liga-se as pro¬ 
teinas DELLA e inicia a sua degradagao mediada por ubiquitina. 
Por meio da degradagao das proteinas DELLA, a repressao do 
crescimento e suprimida (Figura 6-55). 
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Mutante 1 - 1 - 1 - 1 - 1 - 1 

anao 0,001 0,01 0,1 1 10 100 Forma selvagem 

Acido giberelico (pg por planta) 


Figura 6-54 Reagao do crescimento das plantu- 
las de um mutante anao (dwarf}) do milho, apos 
um unico fornecimento de quantidades diferentes 
de acido giberelico (GA 3 , aplicado como solugao 
aquosa na axila da folha primaria). A esquerda: 
planta ana sem fornecimento de GA 3 ; a direita: 
planta normal da mesma idade. (Segundo B.O. 
Phinney e C.A. West.) 


A promogao do alongamento dos entrenos por gibere- 
linas deve-se a promogao tanto do crescimento celular 
quanto da divisao celular. Os mecanismos moleculares sao 
superficialmente conhecidos. Na verdade, a giberelina in- 
duz a formagao de uma xiloglucano endotransglicosidase 
(ver 6.6.1.4) e, com isso, a exemplo da auxina, diminui o 
limiar de deformagao plastica (amolecimento) da parede 
celular, pois a enzima hidrolisa parcialmente a rede de 
hemicelulose das paredes primarias. Isso deve possibilitar 
a expansina um melhor acesso as pontes de hidrogenio 
entre hemicelulose e celulose dissolvidas pela sua agao. 
Contudo, diferentemente da auxina, sob influencia da gi¬ 
berelina nao ocorre acidificagao do apoplasto. Os diferen¬ 
tes modos de agao de giberelina e auxina reconhecem-se 
tambem pelo fato de as contributes dos dois fatores a 
estimulagao do crescimento serem aditivas. 

No desencadeamento ou fomento da formagao de 
flores, principalmente nas plantas em roseta, o forneci¬ 


mento de giberelina pode muitas vezes substituir o efeito 
de um fator externo: por exemplo, os efeitos da tempera- 
tura baixa (ver 6.7.1.2 e 6.7.1.3) ou o fotoperiodo indu- 
tivo em plantas de dias longos sem necessidade de frio, 
como Hyoscyamus niger ou Spinacia oleracea (ver 6.7.2.2). 
Esses fatores atuam em resposta a uma elevagao do nivel 
endogeno de giberelina. No espinafre, por exemplo, sob 
condigoes que induzam a formagao de flores (e o cres¬ 
cimento do caule) (dias longos, ver 6.7.2.2), os niveis de 
todos os intermediarios de GA 53 ate a ativa GA l e do seu 
produto de inativagao GA 8 (Figura 6-50) aumentam con- 
tinuamente de dia para dia. Por meio do fitocromo (fo- 
torreceptor, ver 6.7.2.4), a luz efetua a ativagao dos genes 
da giberelina C20-oxidase e da giberelina 3(3-hidroxilase, 
entre outras agoes. 

Giberelinas e auxinas tern efeitos bem distintos so- 
bre a expressao sexual em plantas monoicas (ver 10.2, 
por exemplo, no pepino). Enquanto as auxinas promo- 



Figura 6-55 Modelo do efeito da giberelina por inicia- 
gao da proteolise da proteina DELLA. As protefnas DELLA 
atuam como repressores da transcrigao inibindo o cresci¬ 
mento. Para a ativagao, as protefnas sao modificadas por 
fosforilagao ou O-glicosilagao. Na presenga de giberelina 
(GA), o receptor de GA GID1, junto com a E3-ubiquitina 
ligase, liga-se as protefnas DELLA e inicia a sua degrada- 
gao (mediada pelo proteassomo 26S), suprimi a inibigao 
do crescimento vegetal. 
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vem a formagao de flores pistiladas e, com isso, a pro- 
dugao de frutos, as giberelinas reforgam a formagao de 
flores estaminadas. Por conseguinte, os inibidores da 
biossintese de giberelinas (Figura 6-52) efetuam - como 
as auxinas - a formagao de flores pistiladas, sendo por 
esse motivo empregados para promover a produgao de 
frutos de pepino. No milho, ao contrario, a mudanga do 
meristema para inflorescencia de flores pistiladas ocorre 
em nivel endogeno de giberelina mais elevado do que a 
indugao da inflorescencia de flores estaminadas. Assim, 
o hormonio ativa genes cujos produtos bloqueiam o de- 
senvolvimento do androceu. A regulagao da expressao 
sexual oferece outro exemplo mostrando que a maioria 
dos processos de desenvolvimento nao e governada por 
um unico fitormonio, mas sim por uma complicada in- 
teragao de diferentes fitormonios em cooperagao com 
fatores externos (ver 6.7). 

O papel das giberelinas na germinagao de sementes 

- especialmente de Poaceae - foi intensivamente exami- 
nado. A cariopse e o fruto de Poaceae, no qual a testa e 
o pericarpo confundem-se (ver 10.2). Esses tecidos en- 
volvem os demais tecidos da semente: o embriao e o te- 
cido nutritivo triploide (endosperma). Este consiste em 
um endosperma amilaceo central (cujas celulas maduras 
estao mortas) e de uma (por exemplo, no trigo) a duas 
camadas (por exemplo, na cevada) de aleurona de celu¬ 
las vivas. O embriao esta vinculado ao endosperma por 
meio do seu cotiledone (escutelo), formado como orgao 
de reabsorgao. 

Durante a germinagao ocorre a mobilizagao das re- 
servas de amido por meio de degradagao hidrolitica (ver 
5.16.1.2). As enzimas necessarias (amilases) para essa fina- 
lidade sao fornecidas em parte pelo escutelo (p-amilase), 
mas na maior parte formadas na camada de aleurona apos 
um sinal do embriao e separadas no endosperma amila¬ 
ceo (a-amilase). Os sinais do embriao sao giberelinas (na 
cevada, provavelmente GA 3 ; no trigo, predominantemente 
GAj) fornecidas pelo escutelo e difundidas no endosper¬ 
ma. Se o embriao for removido, nao se forma a-amilase; 
contudo, o embriao pode ser funcionalmente substituido 
por concentrates baixas de giberelina ativa (por exemplo, 
GA 3 ), e ate mesmo camadas isoladas de aleurona incuba- 
das em GA 3 sintetizam e separam a-amilase. 

Na verdade, o efeito da giberelina sobre as camadas 
de aleurona e complexo, e um grande numero de eventos 
precede a secregao de a-amilase (Figura 6-56). Alem disso, 
sao produzidas muitas outras enzimas hidroliticas, como, 
por exemplo, glucanases, proteases e RNases, que se pres- 
tam a degradagao das paredes celulares (glucanases) ou de 
proteinas de reserva ou acidos nucleicos. A giberelina in- 
duz tanto a formagao quanto a secregao das enzimas (caso 
da a-amilase) ou apenas a secregao, enquanto a formagao 
pode ser realizada mesmo sem influencia da giberelina 
(determinadas glucanases, RNases). Logo, a formagao de 
enzimas e a secregao sao controladas por giberelina de 
maneira independente uma da outra. 


Os processos moleculares de formagao da a-amilase 
por indugao da giberelina estao apenas em parte esclareci- 
dos (Figura 6-57). A giberelina efetua a ativagao dos genes 
da a-amilase (a atividade enzimatica aqui identificada de 
modo simplificado como a-amilase representa uma fa- 
milia de isoenzimas) e, com isso, a formagao do RNAm 
da a-amilase e a subsequente biossintese de novo da pro- 
teina enzimatica. Tanto o fator de transcrigao participate 
quanto os elementos cis dos promotores da amilase res- 
ponsaveis pela responsividade da giberelina puderam ser 
esclarecidos (Figura 7-57). Presume-se que o receptor da 
giberelina se situe na membrana plasmatica das celulas da 
camada de aleurona. 

Tambem nesse processo, o fitormonio nao atua sozi- 
nho. O efeito da giberelina pode ser suprimido por apli- 



Formagao do reticulo endoplasmatico 
] ((31 ^3)-Glucanase em celulas da camada de aleurona 
I (|31^3)-Glucanase no meio 

] Aumento do numero de polissomos 
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Figura 6-56 Processos induzidos pela giberelina na germinagao 
de cariopses. A Situagao aproximadamente 4 dias apos o inicio da 
intumescencia. A liberagao de giberelina do embriao comega mais 
ou menos 12 horas apos o inicio da intumescencia e a secregao 
da a-amilase cerca de 8-10 horas mais tarde. A hidrolise do amido 
comega nas proximidades do escutelo e progride por varios dias em 
diregao distal. B Serie de eventos induzidos por giberelina em cama¬ 
das isoladas de aleurona da cevada. (Segundo E. Weiler.) 
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cagao simultanea de acido abscisico (ver 6.6.4); o nivel 
inicialmente elevado de acido abscisico nas cariopses cai 
rapidamente com o inicio da germinagao, antes que o 
nivel da giberelina suba. Por isso, o acido abscisico deve 
participar tambem in vivo do controle do processo de ger¬ 
minagao das cariopses. 

A promogao da germinagao da semente pelas giberelinas nao 
esta restrita a gramineas. Em sementes ou frutos de dicotiledone- 
as, o acido giberelico fornecido exogenamente pode nao so ace- 
lerar a germinagao, mas em muitos casos tambem possibilita-la, 
na falta de condigoes externas imprescindiveis. Assim, a avela 
(Corylus avellana ) normalmente precisa de um periodo frio (cer- 
ca de 12 semanas a 5°C) para tornar-se capaz de germinar (ver 



Figura 6-57 Modelo da regulagao da produgao da a-amilase por 
giberelinas. A rota de sinalizagao da giberelina (ainda desconhecida) 
efetua a inativagao da protefna repressora codificada pelo gene GAI 
(do ingles gibberellin A insensitive). Isso leva a iniciagao da transcri¬ 
gao do gene GAMYB, que codifica um fator de transcrigao especial 
da familia MYB. 0 fator de transcrigao GAMYB liga-se a elementos 
de sequencia (provavelmente a sequencia TAACAAA) no promotor 
dos genes da a-amilase, iniciando sua transcrigao (Figura 6-10). A 
a-amilase sintetizada no reticulo endoplasmatico e secretada pelo 
complexo de Golgi. 0 processo de secregao, igualmente dependen- 
te de giberelina, e regulado por uma segunda rota de sinalizagao, 
ainda pouco estudada. (Segundo E. Weiler.) 


6.7.1.2). Essa estratificagao pode ser substituida por aplicagao 
de acido giberelico. Sementes, que normalmente necessitam de 
luz para germinar (do alemao, lichtkeimer = sementes fotoblas- 
ticas positivas, ver 6.7.2.2 ), podem em parte germinar no escu- 
ro, quando supridas de acido giberelico. 

6.6.4 Acido abscfsico 


Alem dos fitormonios com efeito promotor predominan- 
te sobre o metabolismo e o desenvolvimento, ate agora 
tratados, as plantas possuem tambem substancias ativas 
com influencia inibidora preponderante. A essa categoria 
pertence o acido abscisico (do ingles abscisic acid , ABA), 
descrito primeiramente como o fator abscisina II desenca- 
deador da queda prematura do fruto do algodao e, inde- 
pendente disso, como o fator dormina indutor do repouso 
de gemas; a elucidagao da estrutura resultou na identidade 
quimica de abscisina II e dormina. 

6.6.4.1 Ocorrencia, metabolismo e transporte do 
acido abscfsico 

O acido abscisico e encontrado em todas as plantas infe- 
riores e superiores, inclusive em algas e fungos, bem como 
em cianobacterias, mas nao nas demais bacterias e Archa- 
ea. O fungo fitopatogeno Cercospora rosicola , patogeno de 
roseiras, produz grandes quantidades de ABA. Em plantas 
vasculares, presumivelmente todas as celulas portadoras 
de plastidios sao capazes de sintetizar ABA. Essa sintese 
comega com a clivagem oxidativa da 9-cis-neoxantina, 
violaxantina existente em plastidios derivada da xantofila. 
O produto da clivagem, xantoxina, e convertido em aci¬ 
do abscisico no citoplasma, via aldeido abscisico (Figura 
6-58). Logo, em plantas vasculares o ABA e um apocaro- 
tenoide. Nos fungos, no entanto, o ABA e formado por 
ciclizagao de farnesil pirofosfato (ver 5.16.2), caracteriza- 
do, portanto, como sesquiterpeno. Uma hipotese antiga, 
segundo a qual essa rota biossintetica Valeria tambem para 
plantas superiores, nao foi confirmada. Assim, mutantes 
de milho, cuja biossintese de carotenoides sofre alteragao, 
produzem tambem quantidades de ABA consideravel- 
mente pequenas (ver 6.6.4.2). 

Pela degradagao oxidativa a acido diidrofaseico ou 
por conversao em glicosil ester, o fitormonio e inativado. 

O ABA encontra-se em todos os orgaos da planta. 
As quantidades maiores ocorrem em gemas dormentes 
no outono, assim como em sementes e frutos. Em deter- 
minadas situagoes, especialmente na carencia de agua, 
os tecidos carentes formam grandes quantidades de ABA 
em poucas horas. A biossintese e ativada pela diminuigao 
do turgor sob um valor-limiar, nao pelo potencial hidrico 
'E decrescente (Equagao 5-15). Na folha sob carencia de 
agua, o conteudo de ABA pode aumentar mais de 40 vezes. 
Regioes do sistema de raizes sob queda de turgor devido a 
escassez de agua tambem formam ABA. A partir da raiz, o 
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fitormonio e transportado para o caule via xilema e, com a 
corrente de transpiragao, chega aos estomatos, onde induz 
o fechamento das fendas estomaticas (ver 6.6.4.2, 73.2.5). 



Figura 6-58 Metabolismo do acido abscisico (ABA). 0 fitormonio 
e produzido em plantas superiores pela degradagao da xantofila 
9-c/s-neoxantina e em fungos pela ciclizagao de farnesil pirofosfato. 
Nos mutantes flacca (flc) e sitiens (sit) do tomate, a conversao do 
aldefdo abscisico em ABA e perturbada. Os dois mutantes murcham 
muito rapidamente, pois pela carencia de agua seus estomatos nao 
podem mais fechar. 0 defeito pode ser atenuado por aspersao da 
planta com solugao de ABA. Nos mutantes viviparous vp2 e vp5 do 
milho, observam-se disturbios nas etapas iniciais da biossfntese de 
carotenoides, que levam a carencia de ABA e, por conseguinte, a 
viviparidade. (Segundo E. Weiler.) 


O ABA formado na folha por carencia hidrica e liberado e 
transportado no floema chegando ate as raizes. Nas raizes, 
o ABA participa da elevagao da condutibilidade hidraulica 
da agua; como consequencia, a capacidade de absorgao de 
agua pelas raizes aumenta. Com isso, o transporte do aci¬ 
do abscisico no floema e no xilema presta-se a coordena- 
gao da economia hidrica do caule e da raiz. Por distancias 
curtas, o ABA presumivelmente e transportado de celula 
a celula por difusao; o ABA langado no apoplasto e distri- 
buido com a corrente de agua (Figura 5-30). Em peciolos 
e entrenos jovens, o transporte parenquimatico do ABA e 
basipeto polar e realiza-se com velocidade de aproxima- 
damente 3 cm h-1, mais que o dobro da verificada para 
o AIA (ver 6.6.1.3). Nada se conhece sobre o sistema de 
transporte. 

6.6.4.2 Efeitos do acido abscfsico 

O acido abscisico foi isolado em concentragoes elevadas 
de capsulas imaturas de algodao caidas prematuramente. 
Sob determinadas condigoes (quando nao ha suprimen- 
to de auxina em folhas, por exemplo, devido a retirada da 
lamina foliar), pela aplicagao sobre laminas foliares e pe¬ 
ciolos, ele promove a queda das capsulas (abscisao), mas 
isso nao se trata de um efeito primario do ABA. A abscisao 
deve-se muito mais a liberagao do etileno provocada pelo 
tratamento. Por esse motivo, o termo acido abscisico nao e 
adequado, embora de uso geral. 

Os efeitos fisiologicos do ABA podem ser classifica- 
dos em dois grupos, sendo um deles referente: 

• ao desencadeamento de estados de repouso (dormen- 

cia) e o outro 

• as relagoes hidricas vegetais. 

Alem disso, com frequencia o ABA e antagonista dos 
demais fitormonios. Assim, o ABA de origem exoge- 
na inibe a promogao do crescimento em alongamento 
por meio de auxinas, induz a sintese da a-amilase nas 
camadas de aleurona por giberelinas -tambem antago- 
nistas do ABA na realizagao ou quebra da dormencia, 
ver abaixo - e promove a senescencia foliar inibida por 
citocininas. 

O enriquecimento de ABA em sementes e talvez na 
polpa, devido ao seu efeito inibidor sobre a germinagao, e 
fator essencial para a dormencia da semente. A dormen¬ 
cia de sementes pode ser condicionada estruturalmente 
e e causada entao pela testa, que em sementes maduras, 
por exemplo, impede a entrada de agua ou oxigenio. Apos 
a remogao da testa, a germinagao se processa. Contudo, 
muitas vezes a dormencia e determinada fisiologicamente: 
na ausencia da casca da semente, o desenvolvimento nao 
prossegue, mesmo que as demais condigoes sejam favora- 
veis. Por outro lado, em mutantes com transtorno na pro- 
dugao de ABA (por exemplo, nos mutantes vp2 e vp5 do 
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milho, Figura 6-58), as sementes germinam precocemente 
ainda na planta-mae (viviparidade, dai a denomina^ao 
viviparous para esses mutantes). Provou-se que o ABA e 
o fator embrionario causador da dormencia. Em experi- 
mentos com Arabidopsis thaliana pode ser demonstrado 
que o genotipo do embriao, nao aquele da planta-mae, e 
o responsavel pela dormencia (ABA-dependente) das se¬ 
mentes. Portanto, a dormencia das sementes e determina- 
da pelo conteudo de ABA do embriao e nao dos tecidos do 
fruto. Contudo, em frutos carnosos como as bagas o nivel 
elevado de ABA na polpa presumivelmente tambem con- 
tribui para impedir germina^ao precoce das sementes. Em 
algumas sementes (noz, ma^a, rosa, entre outras), a estra- 
tifica^ao (ver 6.7.1.2) provoca diminui^ao do conteudo de 
ABA e, desse modo, promove a germina^ao. Alem disso, 
com frequencia a estratifica^ao promove a sintese de gi- 
berelinas. Experimentalmente, em muitos casos a inibi^ao 
da germina^ao da semente pelo ABA pode ser suprimi- 
da com a aplica^ao de giberelina. Pode ser demonstrado 
que para a ocorrencia ou para a supressao da dormencia 
embrionaria a rela^ao entre as concentrates de ABA e 
giberelina e muito mais importante do que o conteudo ab¬ 
solute dos dois hormonios. 

No desenvolvimento da semente, o ABA e responsavel 
nao apenas pela dormencia do embriao, mas induz tam¬ 
bem a produ^ao de proteinas de reserva na semente. Du¬ 
rante a embriogenese, a concentra^ao de acido abscisico 
tern forte aumento temporario nas sementes apos a con- 
clusao das divisoes celulares e antes do inicio da expansao 
celular -vinculado ao deposito de substancias de reserva 
em tecidos do embriao ou do endosperma. Admite-se que, 
alem da indu^ao da sintese de proteinas de reserva, esse 
aumento da concentra^ao de ABA induz outras proteinas 
(por exemplo, “deidrinas”); elas servem para a prote^ao 
estrutural das celulas na fase de dessecamento do desen¬ 
volvimento da semente, na qual o conteudo hidrico dos 
tecidos cai para menos de 10%. 

O inicio da dormencia das gemas esta muitas vezes 
vinculado ao aumento da concentra^ao de ABA e a que- 
da das concentrates de citocinina e giberelina, enquanto 
durante a vernaliza^ao (ver 6.7.1.3) os conteudos de ABA 
novamente caem e, ao mesmo tempo, as concentrates de 
giberelina e citocinina aumentam. Se os ramos j ovens pas- 
sarem por vernaliza^ao na presen^a de acido abscisico de 
origem exogena, a dormencia das gemas (por exemplo, no 
freixo) e mantida. 

O ABA tern significado fisiologico especial para a 
regula^ao da economia hidrica. Sob carencia de agua, 
o ABA causa fechamento dos estomatos, eleva^ao da 
condutibilidade de agua pelas raizes e promo^ao do 
crescimento das raizes simultaneamente a inibi^ao do 
crescimento do caule. Este ultimo efeito e visto como 
adapta<;ao a longo prazo a carencia cronica de agua (au¬ 
mento da superficie absorvente em rela^ao a superficie 
transpirante). Sob carencia de agua no caule, a eleva^ao 


da condutibilidade hidraulica na regiao das raizes reali- 
za-se apos algumas horas e e provocada provavelmente 
por ABA formado no caule e transportado para as raizes 
via floema; o mecanismo e desconhecido. O controle da 
amplitude da fenda estomatica pelo ABA processa-se, ao 
contrario, em minutes e permite um acoplamento regu- 
lador (efetivo, a curto prazo e reversivel) de transpira- 
$ao e turgor em toda a folha (Figura 5-72) ou mesmo de 
areas isoladas no interior da folha. Assim, sob carencia de 
agua, ja antes do estabelecimento de nova sintese de ABA 
ocorre libera^ao local do fitormonio pelas celulas do me- 
sofilo, de modo que a materia sinalizadora e conduzida 
com a corrente de transpira^ao em tempo mais curto as 
celulas-alvo (as celulas-guarda). 

Com auxilio de procedimentos analiticos extremamente sensi- 
veis, em celulas-guarda isoladas de folhas bem hidratadas (es¬ 
tomatos abertos) ou de folhas submetidas a falta de agua (esto¬ 
matos fechados) de Vida faba , as quantidades de ABA puderam 
ser verificadas: com estomatos fechados, o conteudo de ABA 
nas celulas-guarda foi cerca 20-25 vezes mais alto do que com 
estomatos abertos (Figura 6-59). A importancia do ABA para 
a regula^ao da transpira^ao estomatica e comprovada por mu¬ 
tantes deficientes desse hormonio, os quais murcham muito ra- 
pido e cujos estomatos perdem a capacidade de fechar. Assim, 
os mutantes de tomat eflacca ( flc ) e sitiens (sit), em processo de 
murcha, contem apenas aproximadamente 10% da quantidade 
de ABA encontrada em plantas selvagens; esse valor deve subir 
em atmosfera saturada de vapor-d agua. Apos aplica^ao de ABA, 
no entanto, o funcionamento das celulas-guarda e a economia 
hidrica normalizam. 

O mecanismo molecular do efeito do ABA sobre as ce¬ 
lulas-guarda e conhecido apenas parcialmente. Os pro- 
cessos subjacentes ao movimento das celulas-guarda sao 
esclarecidos com mais detalhes na se^ao 7.3.2.5 (Figuras 
7-32 e 7-33). 

6.6.5 Etileno 


Os efeitos do etileno sobre vegetais ja sao conhecidos ha 
100 anos. No entanto, somente na decada de 1960, com 
o desenvolvimento da tecnica de analise sensivel da cro- 
matografia gasosa, foi comprovado que todas as plan¬ 
tas produzem permanentemente quantidades pequenas 
dessa substancia gasosa com formula estrutural simples 
(H 2 C = CH 2 ) e tambem a liberam no entorno. Atual- 
mente, o etileno pertence aos cinco grupos “classicos” 
de fitormonios. Devido a sua volatilidade, ele pode atu- 
ar nao apenas como hormonio (substancia mensageira 
dentro de um individuo), mas tambem como feromonio 
(substancia mensageira entre individuos de uma especie) 
e ate mesmo entre individuos de especies diferentes (cai- 
romonio). 

A produ^ao continua de quantidades pequenas de 
etileno parece ser necessaria para o crescimento normal 
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Experimento 1 Experimento 2 Experimento 3 


Figura 6-59 Conteudos de acido abscfsico em celulas-guarda de 
Vicia faba com estomatos abertos e fechados. A analise foi realizada 
em pares isolados de celulas-guarda (A), com emprego de proce- 
dimento imunologico altamente sensfvel. Nos experimentos 1, 2 e 
3 (B), foram utilizados para analise, respectivamente, 10, 20 e 50 
preparados de celulas-guarda de epidermes de plantas submetidas 
a falta de agua (F, estomatos fechados, barras escuras com des- 
vios-padrao) e 100 preparados de celulas-guarda de epidermes de 
plantas bem hidratadas (C, controles; E, estomatos abertos). - 1 
femtograma (fg) = 10" 15 g. (Segundo W.H. Outlaw, Jr, gentilmente 
cedida.) 

das plantas superiores. O mutante de tomate diageotro- 
pica nao tem capacidade de produzir etileno. Ele exibe 
crescimento diagravitropico (ver 7.3.1.2) em vez de orto- 
tropo, mas tem crescimento normal quando mantido em 
atmosfera com apenas 0,005 pi de etileno por litro de ar. 

6.6.5.1 Ocorrencia, metabolismo e transporte 

O etileno e formado por bacterias, fungos e vegetais a par- 
tir da metionina (Figura 6-60) (algumas bacterias utilizam 
glutamato ou 2-oxoglutarato como substrato inicial). O 
precursor imediato de etileno, acido 1-aminociclopropa- 


no-l-carboxilico (ACC), resulta da S-adenosilmetionina. 
Essa rea^ao catalisada pela enzima ACC sintase e deter- 
minante da velocidade de produ^ao do etileno; alem disso, 
a enzima esta sujeita a uma conversao metabolica eleva- 
da e, por esse motivo, e especialmente apropriada como 
ponto de regulate da biossintese do etileno. A produ^ao 
da ACC sintase e induzida por uma serie de fatores am- 
bientais: por lesao e desgaste mecanico, submersao, seca e 
frio, bem como antes do estabelecimento da senescencia 
de flores e frutos. O acido indol-3-acetico, em concen¬ 
trates elevadas, tambem provoca a indu^ao da sintese 
da ACC sintase. Admite-se que varios efeitos da auxina, 
observados pela aplica^ao de concentrates elevadas des- 
se hormonio, tenham relate causal com a produ^ao de 
etileno induzida pela AIA. Isso poderia ser valido para a 
formate de flores induzida por AIA em Bromeliaceae 
(por exemplo, abacaxi) e a inibi^ao do crescimento cau- 
sada por concentrates elevadas de auxina. O cofator da 
rea^ao da ACC sintase e piridoxal fosfato. Por isso, a for¬ 
mate de ACC e, com isso, a produ^ao do etileno pode 
ser impedida por inibidores (como acido aminoxiacetico 
e aminoetoxi-vinil-glicina) das enzimas dependentes de 
piridoxal fosfato. 

Em reates dependentes de oxigenio, o ACC e cli- 
vado pela enzima ACC oxidase (uma dioxigenase, Fi¬ 
gura 6-53) em etileno e acido cianoformico. Este ulti¬ 
mo decompoe-se espontaneamente em C0 2 e HCN. 
O cianeto (CN-) e desintoxicado pela |3-cianoalanina, 
convertida em asparagina e acido aspartico. Por conju- 
ga$ao ao acido malonico, parte do ACC e transformada 
em N-malonil-ACC e depositada no vacuolo. A malonil 
transferase e regulada pela luz por meio do sistema de 
fitocromos (ver 6.7.2.4). Ja que N-malonil-ACC nao e 
mais clivada, ocorre nesse caso uma conjuga^ao irrever- 
sivel, que se presta a limita^ao do nivel de ACC e, des- 
se modo, tambem a regula^ao da produ^ao do etileno. 
Como composto gasoso, o etileno sai constantemente 
da planta por difusao, de modo que as reates d e de- 
grada^ao para retirada do ativo fitormonio nao exercem 
qualquer pap el. 

A regenera^ao da metionina a partir do segundo 
produto da rea<;ao da ACC sintase, metiltioadenosina, e 
caracteristica para a biossintese do etileno (Figura 6-60). 
Esse processo circular, denominado Ciclo de Yang em 
homenagem ao seu descobridor, permite que as plantas 
produzam etileno por longos periodos, sem que a metio¬ 
nina seja continuamente de novo sintetizada. Isso e im- 
portante, por exemplo, nos frutos, apos sua separate da 
planta-mae. 

6.6.5.2 Efeitos fisiologicos do etileno 

Como todos os fitormonios, o etileno tambem influencia 
um grande numero de processos fisiologicos em diferen- 
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Figura 6-60 Biossfntese do etileno a partir 
da L-metionina e sequencia da reagao para 
regeneragao da metionina (Ciclo de Yang). 
(Segundo E. Weiler.) 


tes estagios do desenvolvimento vegetal. Em plantulas 
estioladas (sob exclusao de luz) em crescimento, mesmo 
quantidades pequenas de etileno (0,1 - 1 pul de etileno 
por litro de ar) no caule desencadeiam forte redugao do 
crescimento em alongamento, acompanhada do aumen- 
to do crescimento radial e da supressao do gravitropismo 
(negativo) (por isso, essa sindrome triplice e denomina- 
da triple-response em ingles, Figura 6-63). Alem disso, a 
plantula tratada com etileno forma um gancho da plumula 
forte. Uma vez que o impacto mecanico (eventualmente 
causado pela resistencia do solo) acentua a produgao de 
etileno em plantulas estioladas, a resposta triplice deve ser 
considerada um processo que permite as plantulas superar 
os obstaculos no solo ou se desenvolver ao longo das me- 
nores resistencias. Na plantula estiolada, o sitio de produ¬ 
gao mais alta de etileno e a regiao da plumula. Sob expo- 
sigao a luz, a produgao do etileno e inibida via fitocromo, 
fotorreceptor (ver 6.7.2.4). A inibigao (condicionada pelo 
etileno) do crescimento em alongamento das celulas do 


flanco interno do gancho da plumula e assim suprimida 
e este desaparece. 

O desenvolvimento reduzido do etileno sob exposi- 
gao a luz, no entanto, e temporariamente aumentado no- 
vamente por uma serie de fatores, como lesao (defesa, ver 
8.4.1) e impacto mecanico (por exemplo, agao do vento). 
No caso mencionado por ultimo, a inibigao do cresci¬ 
mento longitudinal, a promogao do crescimento radial e 
o aumento da produgao de elementos de sustentagao, que 
melhoram a capacidade de resistencia mecanica no am- 
biente, devem ser efetuados pelo aumento da produgao do 
etileno. Tern aumentado o numero de referencias que os 
oxilipinos (ver 6.6.62) tambem participam da regulagao 
desses processos. 

Em nivel celular, o aumento do crescimento radial 
do eixo do caule desencadeado pelo etileno, com inibigao 
do crescimento longitudinal, e acompanhado de uma re- 
organizagao dos microtubulos corticais, que mudam de 
disposigao transversal para longitudinal. De acordo com 
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os conhecimentos atuais, isso causa transformagao cor- 
respondente da disposigao das fibrilas de celulose recem- 
-sintetizadas nas paredes celulares, pois os complexos 
celulose-sintase na plasmalema dispoem-se nos microtu- 
bulos ao longo da periferia do citoplasma (ver 5.16.1.1). 
Uma vez que durante a expansao celular perpendicular a 
diregao preferencial da disposigao das fibrilas de celulose a 
resistencia mecanica e menor, o deposito de microfibrilas 
de celulose por indugao do etileno, realizado preferencial- 
mente na diregao longitudinal, leva ao aumento da expan¬ 
sao celular radial. 

Em muitas plantas aquaticas e de ambientes pantanosos, que 
possuem orgaos submersos e orgaos em contato com o ar (por 
exemplo, flores e folhas, incluindo as folhas flutuantes), o eti¬ 
leno estimula o crescimento longitudinal do eixo do caule e a 
formagao de tecidos de aeragao (aerenquima, Figura 3-8). Isso 
provoca melhora no suprimento de oxigenio dos orgaos submer¬ 
sos. Determinados cultivares de arroz (arroz-de-agua-profunda) 
crescem em submersao ate 25 cm por dia e alcangam 5 m de 
comprimento. Desse modo, mesmo durante longa submersao, 
eles estao em condigoes de florescer e frutificar. Admite-se que 
a concentragao de etileno aumente nos orgaos submersos, pois 
menos quantidade dele sai dos tecidos por difusao. As plantulas 
de alguns mesofitos (por exemplo, cereais) tambem exibem au¬ 
mento do crescimento longitudinal em solos inundados. 

O etileno inibe o crescimento de raizes, mas deve ser im- 
portante para o desenvolvimento de raizes laterais e ad- 
venticias, bem como participar da produgao de tricomas e 
tambem promover a formagao de aerenquima (por exem¬ 
plo, no milho). 

Em cucurbitaceas, sob influencia do etileno, a taxa de 
flores estaminadas e fortemente aumentada em relagao a 
de flores pistiladas, e em bromeliaceas esse hormonio in- 
duz a formagao de flores. Essa propriedade e utilizada, 
por exemplo, para sincronizar o comedo do florescimento 
em plantagoes de abacaxi. Como nao e possivel controlar a 
aplicagao do etileno gasoso, (e em muitos outros, ver abai- 
xo) emprega-se acido 2-cloroetilfosfonico (etefon), que 
em solugao aquosa decompoe-se lentamente em etileno, 
fosfato e cloreto (Figura 6-61). 

Em numerosas especies, a adigao de etileno suprime 
a dormencia condicionada fisiologicamente (ver 6.6.4.2), 
como em cariopses de Poaceae e no amendoim, nos bulbos 
de muitas Liliaceae (por exemplo, tulipa), Iridaceae (por 
exemplo, Iris , Gladiolus) e Amaryllidaceae (por exemplo, 
Narcissus) e nas gemas axilares de algumas especies (por 
exemplo, batata). 
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Figura 6-61 Liberagao de etileno a partir do etefon (acido 
2-cloroetulfosfonico) em solugao aquosa. 


O etileno e um regulador essencial da senescencia e 
da abscisao de folhas, flores e frutos. 

Durante seu processo de amadurecimento, que pode 
ser considerado um extenso fenomeno de senescencia 
do tecido materno, muitos frutos passam por uma fase 
de forte aumento da respiragao (climaterio). A esse gru- 
po de frutos pertencem a maga, pera, banana, abacate, 
cherimoya , pessego e tomate, ao passo que outros frutos 
(por exemplo, cereja, uva, morango e citricas) nao exibem 
climaterio. Nos frutos climatericos o etileno causa acele- 
ragao do processo de amadurecimento. O andamento do 
climaerio e mais ou menos sincronizado com a produgao 
maxima de etileno endogeno. O significado fisiologico do 
etileno para o processo de amadurecimento pode ser evi- 
denciado em tomates transgenicos, em que, por meio da 
tecnica “antissenso” (Quadro 6-4), a quantidade de ACC 
sintase ou a de ACC oxidase (Figura 6-60) diminui bas- 
tante. Isso reduz drasticamente tanto a produgao de etile¬ 
no quanto o processo de amadurecimento dos frutos; no 
entanto, por meio da adigao de etileno, o amadurecimento 
desses frutos pode ser concluido. 

Durante o amadurecimento de frutos zoocoricos comestiveis 
(ver 10.2, dispersao de sementes e de frutos), ocorre degradagao 
de amido a agucar, respiragao dos acidos organicos, mudanga de 
pigmentagao por degradagao da clorofila e sintese de antociani- 
nas e/ou carotenoides. Finalmente, por digestao parcial das pare¬ 
des celulares e lamelas medias, a polpa do fruto torna-se macia; 
todos esses processos juntos melhoram a atratividade e a palata- 
bilidade do fruto. A sintese de muitas das enzimas participantes 
desses processos (por exemplo, clorofilase, poligalacturonase) e 
induzida por etileno. 

O uso de etefon em culturas de tomateiros promove ama¬ 
durecimento uniforme dos frutos, facilitando a colheita. Muitos 
frutos (por exemplo, bananas) sao colhidos em estado ainda nao 
maduros e, durante o transporte em veiculo-frigorifero, conser- 
vados em atmosfera cujo nivel de etileno e mantido baixo sob 
filtro de carvao vegetal. Ao mesmo tempo, o C0 2 (que funciona 
como antagonista do etileno) e misturado ao ar. Com o aumento 
da temperatura, a remogao do C0 2 e a aplicagao do etileno, o 
processo de amadurecimento e ativado a tempo de chegar aos 
locais de comercializagao. 

Em geral, a senescencia de orgaos florais esta sujeita igual- 
mente a influencia promotora do etileno. Assim, apos a 
polinizagao, os orgaos do perianto de muitas flores (por 
exemplo, das orquideas) experimentam rapida senescencia 
desencadeada pela liberagao de etileno. Em flores, a senes¬ 
cencia processa-se de modo acentuado apos a separagao da 
planta-mae. Por essa razao, flores de corte muitas vezes sao 
tratadas com inibidores do efeito do etileno (por exemplo, 
tiossulfato de prata, cujo principio ativo e o ion Ag + ) para 
aumentar sua durabilidade. Como nos frutos, a inibigao 
da biossintese do etileno pela tecnica “antissenso” tambem 
provoca nas flores (por exemplo, nos cravos) forte retardo 
da senescencia. A senescencia de folhas, ao contrario, e fra- 
camente estimulada pelo etileno: mutantes de Arabidopsis 






Tratado de Botanica de Strasburger 459 


6 


thaliana sensiveis ao etileno (ver 6.6.5.3) exibem senescen- 
cia foliar completa, embora um tanto retardada. 

A queda (abscisao) de folhas, flores, frutos e, as vezes, 
tambem de ramos (como no choupo)* faz parte do proces- 
so normal de desenvolvimento das plantas perenes. Isso, 
por um lado, permite a planta eliminar orgaos superfluos 
ou que perderam a capacidade funcional (por exemplo, 
flores nao polinizadas ou que nao frutificaram, frutos cujo 
desenvolvimento das sementes foi interrompido e folhas 
com incapacidade funcional) e, por outro, lado dispersar 
os frutos maduros. As causas estruturais e fisiologicas da 
queda de folhas, flores e frutos sao bastante semelhantes, 
sendo a senescencia foliar a melhor pesquisada. 

As plantas lenhosas verdes no verao perdem folhas no 
outono, as perenifolias e tropicais as perdem durante todo 
o ano. Sob determinadas condigoes climaticas (ocorren- 
cia de estiagem ou frio seco, ver 5.3.3), a queda das folhas 
pode ser necessaria, para evitar grandes perdas de agua. 
Contudo, em consequencia da transpiragao longa, com o 
tempo todas as folhas concentram ions inuteis (por exem¬ 
plo, Ca 2+ , que tambem nao pode mais ser transportado 
de volta via floema, Tabela 5-11), de modo que se tornam 
funcionalmente incapazes; sua queda, por isso, equipa- 
ra-se a eliminagao de residuos. 

A queda foliar (o mesmo vale para a queda de flores 
e de frutos) e possibilitada pela formagao de um tecido de 
separagao na base do peciolo (Figura 6-62). Ele consiste 
em celulas parenquimaticas pequenas com poucos espa- 



Figura 6-62 Corte longitudinal na regiao basal de um peciolo de fo- 
Iha de dicotiledonea com camada de separagao desenvolvida, mas 
ainda nao diferenciada. (Segundo J.G. Torrey.) 


*N. de T. A queda de ramos e um fenomeno observado tambem 
em muitas especies vegetais tropicais e subtropicais perenes, espe- 
cialmente em arboreas. 


gos intercelulares. Esse tecido de separagao, ja estabelecido 
cedo no orgao em desenvolvimento, sob condigoes apro- 
priadas diferencia-se completamente. A separagao pro- 
priamente dita e um processo ativo que requer a sintese de 
enzimas especiais, principalmente de celulase e poligalac- 
turonase. Dependendo da especie, a separagao se processa 
pela dissolugao da lamela media medinte a poligalacturo- 
nase, da lamela media junto com a parede primaria (pela 
agao das enzimas poligalacturonase e celulase) ou tambem 
de to da a celula. 

A diferenciagao da camada de separagao esta sujeita 
ao controle de diferentes fitormonios, entre os quais des- 
tacam-se a auxina (AIA) e o etileno. O processo pode ser 
dividido em tres fases: 

l a fase - Enquanto um suprimento suficiente de AIA for 
adicionado na folha, as celulas da camada de separagao 
nao reagem ao etileno (sao insensiveis). Nao ocorre dife¬ 
renciagao do tecido de separagao. 

2 a fase - Sob suprimento reduzido de AIA (por exemplo, 
devido ao estabelecimento da senescencia foliar), as celu¬ 
las do tecido de separagao tornam-se sensiveis ao etileno. 

3 a fase - As celulas do tecido de separagao reagem ao eti¬ 
leno endogeno com a formagao de celulase, poligalactu¬ 
ronase e outras enzimas hidroliticas. A atividade dessas 
enzimas leva a diferenciagao da camada de separagao (dis¬ 
solugao de lamelas medias, paredes celulares) e, por fim, 
a queda foliar. Por isso, a queda prematura de frutos pode 
ser evitada mediante aspersao das plantas com solugoes de 
auxina com concentragao baixa (por exemplo, “deposito 
na planta” de frutos citricos). 

No entanto, o tratamento de plantas com doses altas de auxina 
provoca (pela indugao da biossintese do etileno) efeito contra- 
rio. Assim, a auxina sintetica acido 2,4,5-triclorofenoxiaceti- 
co (2,4,5-T), parente do 2,4-D (Figura 6-32) e componente do 
“agente laranja”, foi empregada como desfolhante na guerra do 
Vietna. 

Devido a multiplicidade dos processos agronomicamente 
importantes regulados por etileno, os empregos comer- 
ciais de derivados (por exemplo, etefon) ou antagonistas 
do etileno (por exemplo, Ag + ) sao frequentes. Nessa situa- 
gao enquadra-se a estimulagao do fluxo de latex por etile¬ 
no em Hevea brasiliensis , o principal fornecedor de borra- 
cha nativa, cuja demanda supera a oferta. Pelo tratamento 
com etefon nas superficies de corte, a produgao de latex 
extrudado dos laticiferos cortados triplica em comparagao 
as arvores nao tratadas. 

6.6.5.3 Mecanismos moleculares do 
efeito do etileno 

Nos ultimos anos, o conhecimento sobre a rota de sinali- 
zagao do etileno teve um grande avango. Os fundamentos 
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Figura 6-63 Fenotipos de plantulas de 3 dias de Arabidopsis tha- 
liana, apos cultivo segundo as respectivas condigoes indicadas. Ao 
contrario do tipo selvagem, o mutante etrl nao exibe “resposta tri- 
plice” com adigao de etileno, ao passo que o mutante Ctrl sem adi- 
gao de etileno ja apresenta “resposta triplice”. Para as abreviaturas, 
ver Figura 6-64. 

para esse desenvolvimento foram estabelecidos em estu- 
dos com mutantes (de tomate e Arabidopsis thaliana ), 
que acusam disturbios nessa rota de sinalizagao e, com 
base nas caracteristicas fenotipicas, podem ser facilmente 
detectados (Figura 6-63). Sao mutantes etr ou ers (ethylen 
resistent) e mutantes com resposta triplice constitutiva 
(constitutive triple response , mutantes ctr ). 

O etileno liga-se a receptores homodimericos (ou 
seja, formado de duas subunidades iguais), que pos- 
suem grande semelhanga com reguladores bacterianos 
de dois componentes e estao localizados na membrana 
plasmatica. Ate o momenta, pelo menos cinco recepto¬ 
res de etileno sao conhecidos em Arabidopsis thaliana; 
em parte, esses receptores ocorrem em tecidos diferen- 
tes e cooperam na celula de maneira ainda parcialmente 
desconhecida. A ligagao do etileno realiza-se em ions 
Cu + integrantes dos receptores. Os sitios de ligagao fo¬ 
ram localizados nos segmentos estendidos atraves da 


membrana nas proximidades dos N-terminais das pro- 
teinas receptoras. 

Na ausencia de etileno, os receptores reprimem a 
rota de sinalizagao de etileno por meio da ativagao da 
proteina-cinase codificada pelo gene CTR1, a qual e um 
regulador negativo dessa rota de sinalizagao. Se o etile¬ 
no estiver ligado aos receptores, a interagao destes com 
a CTR1 proteina-cinase e inibida e, com isso, a cinase 
inativada: portanto, a inibigao da rota de sinalizagao do 
etileno causada pela CTR1 cinase e suprimida pelo eti¬ 
leno e, assim, a rota de sinalizagao ativada. Isso expli¬ 
ca porque os mutantes Ctrl, que mostram mutagoes no 
gene para a CTR1 cinase, exibem resposta triplice cons¬ 
titutiva: nesses mutantes, mesmo na ausencia de etileno 
a rota de sinalizagao desse hormonio esta permanente- 
mente ativada. 

Alguns dos passos seguintes igualmente puderam ser 
esclarecidos. A CTR1 cinase atua - possivelmente pela 
agao de outras cinases intermediarias ligadas (reforgo de 
sinal) - sobre uma proteina de membrana de fungao e lo- 
calizagao ainda desconhecidas, a proteina EIN2 (mutantes 
ein sao sensiveis ao etileno ( ethylen insensitiv)) . O domi- 
nio C-terminal dessa proteina (Figura 6-64) ativa o fator 
de transcrigao EIN3, por sua vez, induzindo a expressao 
do fator de transcrigao ERF1 (ERF, do ingles ethylene res¬ 
ponse factor). ERF1 liga-se diretamente a sequencia “GCC 
box” do promotor dos genes regulados pelo etileno e, as¬ 
sim, em conjunto com os fatores de transcrigao gerais (ver 
6.2.2.2), ativa a transcrigao desses genes. 

6.6.6 Outros sinalizadores com efeito 
semelhante a fitormdnios 


Mais recentemente, muitas outras substancias altamente 
ativas fisiologicamente tern sido identificadas em plantas, 
despertando crescente interesse cientifico. Em parte, elas 
tern distribuigao ubiquitaria e atualmente sao muitas ve- 
zes enquadradas no grupo dos fitormonios (brassinolideo, 
ver 6.6.6.1, oxilipinos, ver 6.6.62 ); outras possuem distri¬ 
buigao limitada e executam tarefas especiais (exemplos no 
Capitulo 8). 

6.6.6.1 Brassinolfdeo 

Esse triterpeno, isolado pela primeira vez do polen de es- 
pecies de Brassica (dai o nome), deriva na sua biossintese 
do cicloartenol (Figura 6-65), fitosteroide formado do es- 
qualeno (Figura 5-120). Mutantes de Arabidopsis thalia¬ 
na deficientes em determinadas etapas da biossintese do 
brassinolideo (por exemplo, dwfl, cbbl, cbb3; do ingles, 
dwarf = anao; cabbage = couve) exibem nanismo extre- 
mo e se assemelham a couves diminutas. Eles podem ser 
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normalizados pela aplicagao de minimas quantidades de 
brassinolideo e crescer ate o florescimento e a frutifica- 
gao (Figura 6-66). Os mutantes sensiveis ao brassinolideo 
(dwf2, cbb2) y com fenotipo semelhante ao de mutantes 
deficientes em brassinolideo, nao podem, no entanto, ser 
normalizados com aplicagao desse hormonio. Os sitios 
de sintese do brassinolideo ate o momento sao desconhe- 
cidos; nao se tern conhecimento sobre o transporte dos 
compostos do sitio de sintese ao sitio de agao. Os brassi- 
nolideos poderiam ser mais reguladores do crescimento 


Figura 6-64 Rota de sinalizagao do etileno. Os receptores de 
etileno (por exemplo, ETR1, ERS1) sao homodimeros nitidamente 
aparentados com reguladores bacterianos de dois componentes. 0 
etileno liga-se a ions Cu + nas regioes transmembranas do receptor 
e, assim, interrompe a interagao do receptor com a CTR1 cinase. 
Nesse processo, participam dois dominios do receptor: o dominio 
histidina-cinase (H) e o dominio aspartil fosfato (D), que, no entan¬ 
to, faltam em alguns receptores (por exemplo, ERS1). Na interagao 
interrompida com os receptores do etileno, a CTR1 cinase, que em 
estado ativo (na ausencia do etileno) inibe a rota de sinalizagao 
subsequente, esta inativada. Com a supressao da inibigao efetuada 
pela CTR1, a rota de sinalizagao do etileno subsequente e ativada: a 
protefna EIN2 (cujo modo de funcionamento ainda e desconhecido) 
ativa entao o fator de transcrigao EIN3, que, por sua vez, induz a 
transcrigao do gene para o fator de transcrigao ERF1. ERF 1e forma- 
do (no citoplasma), transportado para o nucleo, onde se liga aos ele- 
mentos cis especfficos ao etileno (ERE, do ingles ethylene response 
element) nos promotores dos genes regulados pelo etileno e, assim, 
ativa sua transcrigao. ERF (do ingles ethylene response factor)’, os 
nomes das demais protefnas derivam de fenotipos de mutantes 
(comparar texto, Figura 6-63): etr (do ingles ethylene resistant); 
ein (do ingles ethylene insensitive), ctr (do ingles constitutive triple 
response), D Dominio aspartil fosfato, H Dominio histidina-cinase. 
(Segundo C. Chang, modificado.) 


de agao localizada do que fitormonios no sentido restri- 
to. O receptor de brassinolideo e uma proteina-cinase 
do grupo das serina-treonina-cinases autofosforilantes, 
localizada na plasmalema das celulas vegetais. Portanto, 
a ligagao do brassinolideo ao receptor poderia atuar por 
meio de uma cascata de fosforilagoes de proteinas sobre o 
estado de atividade da celula. Os detalhes sao ainda des- 
conhecidos. 

6.6.6.2 Oxilipinos 

Somente ha poucos anos descobriu-se que as plantas, 
como tambem os animais, dispoem de sinalizadores, cuja 
biossintese deriva de acidos graxos oxidados; por isso, sao 
coletivamente denominados oxilipinos. Nos animais, sao 
eicosanoides formados a partir do acido araquidonico (por 
exemplo, prostaglandinas); em plantas, sao especialmente 



Figura 6-65 Formagao de brassinolideo a partir 
de cicloartenol. Os mutantes (dwf\, ebb 1, cbb3) de 
Arabidopsis thaliana com defeito na biossintese do 
brassinolideo exibem acentuadas deficiencias de 
desenvolvimento ( dwf, do ingles dwarf, anao; ebb, 
do ingles cabbage, couve). 
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Figura 6-66 Os mutantes de Arabidopsis thaliana com biossintese 
do brassinolfdeo defeituosa ( cbb3 ), em comparagao com o tipo sel- 
vagem, apresentam nanismo extremo. Eles podem ser normalizados 
mediante aplicagao de brassinolfdeo. (Segundo o original de T. Alt- 
mann, gentilmente cedido.) 

octadecanoides oriundos do acido a-linolenico. Entre es- 
tes, o acido jasmonico e seus derivados, os jasmonatos, 
representam o grupo mais significativo. Metiljasmonato, 
o metil ester do acido jasmonico, foi identificado em 1962 
como o componente principal do perfume do jasmim. 

Ate o momento, o acido jasmonico nao foi encon- 
trado em procariotos, mas existe em alguns fungos (por 
exemplo, Lasiodiploidia theobromae ), musgos e samam- 
baias, bem como nas plantas superiores em geral. A bios- 
sintese comega nos plastidios, com a oxidagao do acido 
a-linolenico -liberado dos lipideos de membrana - e a 
formagao do primeiro metabolito ciclico, acido 12-oxo-fi- 
todienoico. Mediante redugao do anel ciclopenteno e en- 
curtamento da cadeia lateral por 3 (3-oxidagao, nos glioxis- 
somos ou peroxissomos resulta acido jasmonico a partir 
do acido 12-oxo-fitodienico (Figura 6-67). 

A produgao de acido jasmonico aumenta apos lesao 
(provocada por animal, por exemplo) e com frequencia 



Figura 6-67 Biossintese do acido jasmonico e sua regulagao, em 
Arabidopsis thaliana (setas vermelhas: fatores indutores atuantes so- 
bre a transcrigao dos genes correspondentes). (Segunda E. Weiler.) 


apos ataque de patogenos. Ele participa no desencadea- 
mento de reagoes de defesa vegetais contra patogenos (ver 
8.3) e herbivoros (ver 8.4). O acido jasmonico fornecido 
de fora atua como inibidor do crescimento e promove a 
senescencia foliar. O acido 12-oxo-fitodienoico (precursor 
da biossintese), junto com etileno e acido indol-3-acetico, 
participa do controle das reagoes de crescimento apos exi- 
gencia mecanica (ver 7.3.2.4). 
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6.7 Controle do 

desenvolvimento por 
fatores externos 


O crescimento e a diferencia^ao, portanto a morfogenese, 
nao sao governados somente por processos endogenos. Ao 
contrario, no ambito da norma de rea^ao fixada genetica- 
mente, o desenvolvimento e fortemente influenciado por 
fatores externos. Diferentemente dos organismos moveis, 
os vegetais frequentemente ficam expostos a influences 
externas extremamente variaveis no ambiente e precisam 
reagir a elas de maneira apropriada. 

A realiza^ao da forma especie-espedfica, ou seja, a 
expressao de caracteristicas organizacionais e adaptativas, 
e dirigida endogenamente. Contudo, devido as respecti- 
vas condi^oes ambientais atuantes sobre o individuo, essas 
caracteristicas sao modificadas. O suprimento hidrico e 
de nutrientes, bem como as relates termicas e lumino- 
sas, influenciam decisivamente o tamanho e a longevidade 
de uma angiosperma, por exemplo; a influencia e verifi- 
cada igualmente quando ocorre o redirecionamento do 
desenvolvimento vegetativo para o reprodutivo, inclusive 
quantas flores, graos de polen e sementes ela finalmente 
produz. Dependendo do fator atuante, fala-se de higro- 
morfoses (fator umidade), tropomorfoses (nutrientes), 
termomorfoses (temperatura), fotomorfoses (luz) e mor- 
foses condicionadas pelo fotoperiodo, a serem explicadas 
nas se^oes seguintes. 

A abordagem limita-se aos processos cujos fatores ex¬ 
ternos causadores nao sao fontes de materia e/ou energia, 
mas sim atuam como sinais desencadeadores. Portanto, 
contribuem apenas para o mecanismo desencadeador, 
mas nao para a execu^ao das rea^oes induzidas (ver 7.1, 
sobre sinais como desencadeadores de mecanismos de 
movimento). 

6.7.1 Efeito da temperatura 


Assim como as rea^oes quimicas em geral, os fenomenos 
metabolicos das celulas tambem se submetem a uma de¬ 
pendence da temperatura (ver 5.1.6.4). As faixas de tem¬ 
peratura em que acontece o crescimento de um organismo 
sao determinadas por estados bioquimicos, fisiologicos e 
morfologicos (ver 12.3). A curva caracteristica do cres¬ 
cimento dependente da temperatura em geral exibe uma 
faixa otima (Figura 6-68). 

6.7.1.1 Termoperiodismo e termomorfoses 

Com frequence, os otimos de temperatura alteram-se 
com periodicidade diaria para o crescimento do caule de 



Temperatura (°C) 


Figura 6-68 Aumento do comprimento das raizes de Lupinus luteus 
em 24 horas, sob temperaturas diferentes. 


muitas plantas. Isso significa que essas plantas estao adap- 
tadas a mudan^as de temperatura entre o dia e a noite e 
exibem um otimo de desenvolvimento somente diante 
dessa flutua^ao termica regular (Figuras 6-69 e 6-70), fe- 
nomeno denominado termoperiodismo. 

Os processos de desenvolvimento desencadeados por 
influencia de determinadas temperaturas sao denomina- 
dos termomorfoses. Um exemplo de termomorfose e a 
heterofilia do ranunculo aquatico (Ranunculus aquatilis , 
ver 10.2). As folhas submersas finamente partidas desen- 
volvem-se em temperaturas minimas da agua entre 8 e 
18°C. Com eleva^ao da temperatura da agua para 23-28°C 
(faixa da temperatura do ar), desenvolvem-se folhas sub¬ 
mersas com a morfologia das folhas emersas (lamina foliar 
lobada). Esse processo pode ser tambem desencadeado 
pela adi^ao de acido abscisico. Alem da temperatura do 



Figura 6-69 Aumento diario do comprimento de caules de tomate. 
Na curva em preto, utilizaram-se varias temperaturas, mas sempre 
iguais para os perfodos diurno e noturno. Na curva em vermelho, a 
temperatura diurna foi de 26,5°C e as temperaturas noturnas estao 
indicadas no eixo das abscissas. (Segundo E. Weiler.) 
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Figura 6-71 Influencia de tratamento de frio de 85 dias, conforme 
as temperaturas indicadas, sobre a germinagao de sementes de ma- 
cieira. (Segundo P.G. de Haas e H. Scharder.) 


Figura 6-70 Faixa de temperatura otima para o crescimento cauli- 
nar de diferentes especies vegetais. (Extraido de diversos autores, 
segundo W. Larcher.) 


ar, mais elevada do que a temperatura da agua, as perdas 
de turgescencia (que ocorrem em “folhas aereas” devido a 
transpiragao e levam a liberagao de acido abscisico nessas 
folhas) (ver 6.6.4.2) poderiam por isso tambem ter efeito 
indutor sobre a formagao de “folhas aereas”. 

Muitas vezes, durante o desenvolvimento das plan- 
tas manifestam-se fases sensiveis a temperatura. Assim, 
por exemplo, em petunias o padrao de cores das flores 
desenvolvidas e determinado pela temperatura predomi- 
nante durante uma fase (definida e curta) do desenvolvi¬ 
mento das gemas. O enorme e simultaneo florescimento 
de certas orquideas e outras especies (por exemplo, cafe 
e especies de bambus), frequentemente observado nos 
tropicos, parece igualmente depender da continuidade 
da agao do frio de curta duragao (resfriamento por forte 
aguaceiro apos um periodo seco), que sincroniza a con- 
tinuagao do desenvolvimento das gemas florais. Entre os 
efeitos desencadeadores da temperatura sobre o desen¬ 
volvimento vegetal, a quebra da dormencia de sementes 
e gemas, bem como a indugao do florescimento, sao os 
mais importantes. 

6.7.1.2 Quebra da dormencia pela agao de 
determinadas temperaturas 

A quebra da dormencia de sementes e gemas pelos efei¬ 
tos de determinadas temperaturas (geralmente as mais 
baixas) e identificada como estratificagao. As sementes de 
muitas plantas herbaceas e lenhosas apresentam necessi- 
dade de estratificagao. A maioria das temperaturas e eficaz 


um pouco acima do ponto de congelamento (0-5°C, Figu¬ 
ra 6-71); apenas poucas especies (por exemplo, algumas 
especies de montanhas altas) necessitam de temperaturas 
de congelamento (frostkeimer , que germina sob conge¬ 
lamento). As sementes de algumas especies (de algodao, 
soja e paingo, por exemplo) necessitam de temperaturas 
altas para germinar; em outras especies, uma alternancia 
diaria da temperatura e especialmente vantajosa para a 
germinagao (por exemplo, em Poapratensis). 

Apenas as sementes intumescidas, mas nao secas, sao 
suscetiveis a estratificagao, indicativo do ponto de agao 
bioquimica do efeito do frio. 

Algumas sementes germinam somente apos agao de tempera¬ 
turas mais baixas (por exemplo, Fraxinus excelsior ); em outras 
especies, a germinagao e acelerada (por exemplo, em especies 
de Pinus). A duragao necessaria da agao do frio e igualmente 
especie-especifica (na maioria das vezes, algumas semanas). Em 
algumas especies, ha necessidade de frio apenas para as sementes 
intactas, enquanto o embriao isolado germina sem dificuldade 
(por exemplo, em Acer pseudoplatanus ); em outras, o proprio 
embriao e estratificado (em Sorbus aucuparia). Algumas se¬ 
mentes ou frutos germinam apenas na segunda primavera apos 
a semeadura (por exemplo, Crataegus ou Cotoneaster); devido a 
dureza e baixa permeabilidade da casca da semente, o embriao 
ainda nao e intumescido no primeiro periodo de frio e, por isso, 
pode ser estratificado somente no segundo inverno, apos a de- 
composigao da casca pela agao de microrganismos. Em algumas 
Convallariaceae (por exemplo, Convallaria e Polygonatum) e 
em Trillium , por outros motivos sao exigidos dois periodos de 
frio: o primeiro apenas quebra a dormencia das radiculas e so¬ 
mente o segundo possibilita tambem o crescimento do epicotilo. 
Em outras especies (por exemplo, no damasco ou em Paeonia 
suffruticosa ), a raiz pode desenvolver-se mesmo sem a agao do 
frio; o crescimento do epicotilo, no entanto, comega somente 
apos a estratificagao. 
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As temperaturas baixas quebram a dormencia da semen- 
te de maneiras diferentes e muitas vezes complexas. Elas 
podem tornar as sementes permeaveis, acelerar o amadu- 
recimento das sementes, desencadear efeitos de hormo- 
nios e enzimas ou reduzir o conteudo de inibidores (por 
exemplo, acido abscisico). Muitas vezes, o fornecimento 
de giberelina pode substituir a agao do frio (ver 6.6.3.3), 
mas ainda nao esta esclarecido se as temperaturas baixas 
de fato agem elevando o nivel endogeno da giberelina ou 
diminuindo a concentragao de antagonistas da giberelina 
(por exemplo, acido abscisico). A faixa de temperatura 
otima para o desenvolvimento da semente (germinagao 
e desenvolvimento da plantula) que se estabelece apos a 
estratificagao, em geral, corresponde aquela valida para o 
crescimento vegetativo das especies ou ecotipos (ver 12.3). 

De maneira semelhante ao que acontece em muitas 
sementes, as temperaturas baixas atuam tambem em mui¬ 
tas gemas como sinal para o termino da dormencia en- 
dogena (condicionada por fatores internos). Tambem sao 
requeridas algumas semanas de temperaturas em torno 
de 0-5°C, e as gemas florais frequentemente necessitam 
de um periodo de frio um pouco mais longo para quebrar 
a dormencia (nao confundir com a indugao do seu esta- 
belecimento, ver abaixo). Em regioes com veroes quentes, 
como California e Africa do Sul, devido a agao insuficiente 
do frio sobre as gemas, o cultivo de determinadas especies 
frutiferas (por exemplo, pessego) pode ser dificultado. 

As proprias gemas sao suscetiveis a agao do frio. O processo po- 
deria conter regulagao genica diferencial. As consequencias sao 
muitas vezes a diminuigao no conteudo de inibidores (por exem¬ 
plo, acido abscisico) e o aumento da concentragao de outros 
hormonios. Todavia, uma vez que, por exemplo, com o acido 
giberelico durante a pre e a pos-dormencia (mas nao durante a 
dormencia principal) pode-se provocar a emergencia das gemas, 
a quebra da dormencia principal pelo frio nao deve ser atribuida 
apenas a disponibilidade acentuada desse hormonio. 

Em muitos casos, os endosporos das bacterias dos generos 
Bacillus e Clostridium e os esporos de fungos coprofilos neces¬ 
sitam de um choque de calor para a quebra da dormencia dos 
esporos. Nos esporos, esse aquecimento acontece durante a pas- 
sagem no sistema digestorio de animais de sangue quente, de 
modo que os esporos podem germinar imediatamente sobre os 
excrementos (seu ambiente natural). O mecanismo causal des- 
sa ativagao pelo calor ainda e pouco compreendido. Em muitos 
fungos, principalmente naqueles cujo ciclo de vida esta associa- 
do ao de plantas superiores (por exemplo, fungos micorrizicos e 
fungos fitopatogenicos, ver 8.2.3 e 8.3.2), a dormencia dos espo¬ 
ros e quebrada pelo frio. Isso garante que os esporos nao germi- 
nem no outono, mas sim apenas na primavera. 

6.7.1.3 Indugao floral pela agao de 
determinada temperatura 

A indugao da produgao de flores por influencia de tem¬ 
peraturas determinadas e denominada vernalizagao. Ao 


contrario da estratificagao, na qual o estimulo termico 
atua sempre localmente, reagindo apenas as partes vege- 
tais expostas ao fator temperatura (por exemplo, frio), na 
vernalizagao ocorre a formagao de uma mistura de fatores 
(“vernalina”) ainda desconhecida, que se propaga no caule 
de modo sistemico. Basta expor algumas folhas ao estimu¬ 
lo vernalizante para conseguir a indugao floral da planta 
inteira (ver abaixo). 

Todas as especies que necessitam de frio para a in¬ 
dugao floral podem ser vernalizadas no estado de desen¬ 
volvimento, algumas ja como embriao na semente. Entre 
estas ultimas, que formam flores estimuladas pela agao do 
frio ou tambem sem ele (necessidade de frio facultativa), 
encontram-se a mostarda branca (Sinapis alba) e a beter- 
raba (Beta vulgaris ), bem como os cereais de inverno (cen- 
teio, trigo e cevada de inverno), nos quais esses processos 
for am examinados detalhadamente (Figura 6-72). 

Nos cerais distinguem-se as variedades de verao, que 
produzem sementes na primavera e amadurecem no ve¬ 
rao, e as variedades de inverno, que inicialmente necessi¬ 
tam de um periodo de frio e, a seguir, de dias longos para 
a produgao de flores e frutos. Por isso, os cereais de in¬ 
verno sao semeados no outono e amadurecem no verao 
seguinte. Em geral, eles sao altamente produtivos. As dife- 
rengas entre cereais de verao e de inverno sao fixadas ge- 
neticamente. As temperaturas baixas ativas no centeio de 
inverno situam-se entre +1 ate + 9°C. Uma vez que o efeito 
depende do oxigenio e aumenta em embrioes cultivados 
mediante fornecimento de agucar, trata-se evidentemen- 
te de um processo bioquimico que demanda energia. No 



Figura 6-72 Relagao entre o comportamento na floragao do cen¬ 
teio de inverno (centeio Petkuser) e a duragao do tratamento de 
frio das cariopses, a 1-2°C. 0 tempo ate a floragao subsequente a 
vernalizagao e indicado no eixo das ordenadas. (Segundo O.N. Pur¬ 
vis e F.G. Gregory.) 
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centeio de inverno, o frio deve atuar sobre o embriao, que 
ja responde as temperaturas baixas 5 dias apos a fecun- 
da^ao da oosfera. Em indivfduos de centeio ja germina- 
dos, o meristema apical e o sitio receptor do estimulo do 
frio. Ate uma vernaliza^ao de aproximadamente 20 dias 
de dura^ao, o prolongamento do efeito do frio tem como 
consequencia a redu^ao do tempo entre semeadura e an- 
tese. Logo, nessa planta facultativa quanto a necessidade 
de frio, a vernaliza^ao parece se consumar passo a passo 
ate a mudan^a maxima. Isso e corroborado tambem pelo 
achado que o efeito da vernaliza^ao pode mais facilmente 
ser anulado (desvernaliza^ao) pelo tratamento com tem¬ 
peraturas altas (no centeio Petkuser, por exemplo, 2 dias 
a 40°C), quanto mais curta for a dura^ao da vernaliza^ao 
precedente; em uma planta totalmente vernalizada, nao e 
mais possivel a desvernaliza^ao. Quando um individuo de 
centeio foi vernalizado, ele passa por esse estado sem in- 
dicio de diminui^ao em todos os tecidos recem-formados, 
inclusive dos pontos vegetativos. 

As especies que necessitam da a^ao do frio para florescer en- 
contram-se entre as anuais de inverno, as bianuais e as pere- 
nes. Do grupo das anuais de inverno, alem dos cereais de in¬ 
verno, fazem parte tambem Erophila verna , Veronica agrestis e 
Myosotis discolor. As bianuais, na maioria, formam uma roseta 
no primeiro ano e apenas no segundo ano, apos a atua^ao do 
frio, desenvolvem um escapo (de inflorescencia), e na verdade 
muitas vezes somente quando as condi^oes de comprimento 
do dia permitem (ver 6.7.2.2). A essa categoria pertencem, en¬ 
tre outras, a beterraba ( Beta vulgaris ), o aipo verdadeiro ( Apium 
graveolens ), couves e outras especies de Brassica , ra^as bianuais 
do meimendro-negro ( Hyoscyamus niger) e a dedaleira (Digi¬ 
talis purpurea). No calor de uma estufa ou em zonas climaticas 
correspondentes, essas especies permanecem durante anos em 
estado vegetativo. Entre essas especies, sobretudo a ra^a Manu¬ 
al de H. niger foi bastante estudada. Para florescer, ela necessita 
inicialmente de um periodo frio e, apos, dias longos (nesta se- 
quencia). O estimulo do florescimento induzido por vernaliza- 
$ao pode passar de enxerto vernalizado de uma ra^a bianual de 
meimendro para porta-enxerto nao induzido da mesma ra^a e 
provocar o florescimento neste; o estimulo pode passar igual- 
mente de enxertos da ra^a anual de Hyoscyamus niger induzida 
ao florescimento por dias longos, mas tambem de enxertos de 
outras especies de solanaceas vernalizadas ou induzidas ao flo¬ 
rescimento pelo fotoperiodo. O principio material resultante da 
vernaliza^ao e identificado como vernalina. E discutivel - e im- 
provavel - se a vernalina e identica ao postulado hormonio do 
florescimento (florigeno; ver 6.7.2.2). Possivelmente, as gibereli- 
nas formam a vernalina; igualmente, nas especies que necessitam 
de frio, muitas vezes a giberelina pode substituir o efeito do frio 
(ver 6.6.3.3). Por outro lado, as giberelinas nao podem substituir 
o florigeno (ver 6.7.2.2). 

As especies perenes, que so florescem apos periodos de 
frio, sao, por exemplo, primulas, violetas, especies de goivo-ama- 
relo e variedades de crisantemos, secias, cravos e Lolium perenne 
(azevem ingles); a cada inverno, elas precisam ser novamente 
vernalizadas. Em Lolium perenne , as flores estabelecem-se no 
inverno devido a vernaliza^ao, mas os escapos desenvolvem-se 
somente em dias mais longos (> 12 h, em mar^o, ver 6.7.2.2). 
Por isso, os caules recem-formados inicialmente nao florescem e 


sao vernalizados apenas no inverno seguinte. Em determinadas 
variedades perenes de crisantemos, um dia curto deve suceder a 
um periodo de frio e, com isso, ocorre o florescimento; por isso, 
elas florescem no outono. Nesses crisantemos, o estimulo floral 
induzido pelo frio nao pode ser transferido de enxerto vernali¬ 
zado para porta-enxerto nao induzido, nem mesmo de um apice 
vegetativo localmente vernalizado para outro, nao vernalizado, 
da mesma planta. 

Os processos bioquimicos da vernaliza^ao sao ainda pou- 
co conhecidos. Espera-se que a analise genetica da forma- 
$ao de flores (ver 6.4.3), isto e, do processo de redirecio- 
namento do desenvolvimento do meristema do caule para 
o meristema floral no apice vegetativo, traga respostas a 
perguntas importantes. 

6.7.2 Efeito da luz 


A luz e o desencadeador de diversos efeitos em todas as 
plantas inferiores e superiores, sejam elas fotossintetica- 
mente ativas ou nao. Assim, a orienta^ao espacial tanto de 
plantas moveis (como algas unicelulares) quanto de or- 
gaos das plantas fixas (ver 7.3.1.1) e mesmo de organelas 
dentro de celulas (movimento de cloroplastos, ver 7.2.2) 
muitas vezes e governada pela luz. Nesta se^ao, no entan- 
to, a luz e examinada como desencadeadora de processos 
de desenvolvimento. 

6.7.2.1 Fotomorfogenese e escotomorfogenese 

Os processos de desenvolvimento induzidos pela luz sao 
denominados fotomorfoses, e o processo global de desen¬ 
volvimento governado pela luz e a fotomorfogenese (do 
grego, phos = luz). Enquanto nas plantas inferiores, sa- 
mambaias e muitas gimnospermas o desenvolvimento no 
escuro transcorre de modo semelhante ao desenvolvimen¬ 
to na presen^a da luz (por exemplo, biossintese da clorofi- 
la tambem no escuro), as angiospermas exibem desenvol¬ 
vimento na presen^a da luz bastante diferente daquele que 
ocorre no escuro. Angiospermas cultivadas na presen^a 
de luz e levadas para o escuro tornam-se debilitadas. Esse 
processo e denominado estiolamento. Por isso, as plantu- 
las de angiospermas crescidas no escuro sao identificadas 
como estioladas. Plantas estioladas expostas a ilumina^ao 
por um periodo curto ja estabelecem a fotomorfogenese 
(desestiolamento). 

O desenvolvimento fortemente divergente das an¬ 
giospermas no escuro e tambem conhecido como escoto¬ 
morfogenese (do grego, skotos = escuridao). Conforme os 
experimentos com mutantes tem mostrado, ocorre supres- 
sao ativa da fotomorfogenese no escuro. Pela perda dos ge¬ 
nes COP ou DET em Arabidopsis thaliana , essas plantas 
tambem no escuro apresentam desenvolvimento como 
na luz: sao desestioladas, em outras palavras, exibem uma 
fotomorfogenese constitutiva (cop, do ingles constitutive 
photomorphogenesis ; det, do ingles deetiolated). 
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Fotomorfoses existem na maioria das plantas. Em 
Chlamydomonas (flagelado), por exemplo, a formagao 
das celulas sexuais e governada pela luz. Os esporos de 
samambaias, ao germinarem no escuro ou sob luz ver- 
melha, formam um corpo celular filamentoso (protone- 
ma, como nos musgos) e um protalo somente sob luz 
branca ou azul. Os musgos tambem necessitam de luz 
azul (e em parte luz UV) para uma morfogenese nor¬ 
mal. Assim, em alguns basidiomicetos privados de luz, 
o pedunculo do corpo frutifero e alongado e o “chapeu” 
reduzido. A compreensao das multiplas escotomorfoses 
ou fotomorfoses das plantas superiores pode ser melhor 
pela comparagao de plantulas estioladas com plantulas 
da mesma idade cultivadas na presenga da luz (Figura 
6-73, Tabela 6-5). 

Os caules de plantulas de dicotiledoneas estioladas 
possuem entrenos bastante alongados e frequentemente 
tambem peciolos, laminas foliares rudimentares e gancho 
da plumula (gancho do hipocotilo, gancho do epicotilo). 
Esse encurvamento do caule manifesta-se especialmente 
em plantulas j ovens e protege o meristema apical durante 
o crescimento no solo. Alem disso, elementos de susten- 
tagao e feixes condutores praticamente inexistem, e nao 
ocorre sintese de pigmentos (clorofilas, carotenoides, an- 
tocianinas). A fragilidade de caules ou folhas estiolados e 



Figura 6-73 Plantulas de Vicia faba : com 5 dias, cultivada no escu¬ 
ro (A); com 3 semanas, cultivada no escuro (B); cultivada na presen¬ 
ga da luz (C). Os numeros dispostos em sequencia identificam os 
nos. 0 gancho da plumula pode ser observado somente em plantu¬ 
las estioladas muito jovens e ja desapareceu na plantula mostrada 
no estagio B (cerca de 0,33x). (Segundo W. Schumacher.) 


conhecida, por exemplo, no asparago ( Asparagus ), alface 
( Lactuca ) e chicoria ( Cichorium ). Em algumas monoco- 
tiledoneas estioladas, as folhas sao muito mais alongadas 
do que os eixos caulinares. Como sinais de estiolamento 
de caules jovens, devem ser mencionadas uma fraca ex- 
pressao do gravitropismo negativo e uma sensibilidade 
fo to tropica fortemente positiva (ver 7.3.1.1). 

A vantagem ecologica da escotomorfose ou da debilita- 
gao consiste no fato de que a planta no escuro (por exemplo, 
no solo ou em fendas de rochas) utiliza todos os materials 
estruturais disponiveis, levados aos orgaos de assimilagao 
expostos a luz. Alem da estabilidade do caule no espago ae- 
reo, as fotomorfoses (Tabela 6-5) servem para possibilitar 
as fungoes fotoautotroficas e proteger o caule da influencia 
da radiagao de ondas curtas (formagao de pigmentos pro- 
tetores da radiagao UV, como, por exemplo, antocianinas). 

Uma situagao especial de fotomorfose observa-se na 
influencia da luz sobre a polaridade de celulas ou a dorsi- 


Tabela 6-5 Algumas fotomorfoses da plantula da mostarda branca 
(Sinapis alba) 

Fotomorfose 

Inibigao do crescimento longitudinal do hipocotilo 

Inibigao do transporte a partir dos cotiledones 

Crescimento das superficies dos cotiledones 

Expansao das laminas dos cotiledones 

Formagao de tricomas no hipocotilo 

Abertura do gancho da plumula 

Desenvolvimento das folhas primarias 

Formagao de primordios das folhas definitivas 

Aumento da capacidade de reagao gravitropica negativa do 
hipocotilo 

Formagao de elementos do xilema 
Diferenciagao dos estomatos na epiderme dos cotiledones 
Diferenciagao de “plastfdios” no mesofilo dos cotiledones 
Modificagao da intensidade da respiragao celular 
Sintese de antocianina 
Aumento da sintese do acido ascorbico 
Aumento da acumulagao da clorofila a 
Aumento da sfntese de RNA nos cotiledones 
Aumento da sintese de proteinas nos cotiledones 
Intensificagao da degradagao das gorduras de reserva 
Intensificagao da degradagao das proteinas de reserva 
(Segundo H. Mohr.) 



















6 


468 Bresinsky & Cols. 


ventralidade de tecidos e orgaos: neste caso, as diferengas 
de intesidade luminosa sao importantes. A polaridade ce- 
lular ja foi tratada (ver 6.3.3). 

No desenvolvimento de propagulos da hepatica Marchantia (ver 
10.2), a luz determina em ultima analise os lados superior e in¬ 
ferior do talo. Em muitos protalos de samambaias, os orgaos se- 
xuais e os rizoides sao formados apenas no lado protegido da luz 
(ver 10.2). Em varias arvores, o habito ramificado e determinado 
de modo que somente as gemas do lado iluminado emergem. A 
dorsiventralidade dos ramos laterals de algumas coniferas (por 
exemplo, Thuja , Thujopsis) tambem e induzida pela luz com in¬ 
cidence unilateral, ao passo que em outros casos ( Picea , Taxus) a 
gravidade e eficaz (ver 6.7.3). 

Muitas plantas adaptadas a intensidades luminosas mais 
elevadas (“plantas de sol”, tambem denominadas plantas 
intolerantes a sombra), mas nao as “plantas de sombra” 
reagem ao sombreamento por outras plantas com adap- 
tagoes morfologicas, consideradas estiolamento parcial, 
especialmente um aumento do crescimento em exten- 
sao. Com frequencia, o efeito sobre o crescimento esta- 
belece-se ja em densidade crescente de plantas, antes que 
ocorra sombreamento direto; e, entao, desencadeado pela 
luz refletida pelas plantas vizinhas. Devido a essa “reagao 
de evitagao da sombra”, como a debilitagao, os orgaos de 
assimilagao aproveitam de maneira mais efetiva a exposi- 
gao a luz. Em muitas arvores latifoliadas identifica-se forte 
dependencia da anatomia foliar em relagao ao aproveita- 
mento da luz. As folhas de sol da parte externa da copa, 
especialmente no lado sul mais ensolarado, exibem celulas 
mais altas no parenquima paligadico (as vezes ate mais ca- 
madas celulares sobrepostas) e sao mais espessas do que 
as folhas de sombra (Figura 6-74) do interior da copa ou 
com exposigao norte. As folhas de sombra apresentam nao 
apenas conteudo mais baixo de proteina soluvel - em re¬ 
lagao a area foliar ou a quantidade de clorofila - do que 
as folhas de sol, o que se atribui a uma quantidade me- 
nor de rubisco, mas tambem muitas outras adaptagoes do 
aparelho fotossintetico (ver 5.5.11.1). A forma de folhas e 
caules tambem pode ser influenciada pela luz. Campanula 
rotundifolia , por exemplo, forma folhas arredondadas ape¬ 
nas sob luz fraca e folhas estreitas sob luz intensa; Opuntia 
e Nopalxochia sob luz intensa formam caules achatados e 
nao de contornos arredondados (Figura 4-34). 

6.7.2.2 Morfoses induzidas pelo fotopenodo 

Fotopenodo e a duragao da fase de exposigao a luz dentro 
de 24 horas, correspondendo, portanto, ao “comprimento 
do dia” no ambiente natural. Dependendo da amplitude 
geografica e da estagao do ano, ele pode variar considera- 
velmente e apenas no equador e igual durante o ano intei- 
ro. Todavia, com o aumento da latitude, ele oscila cada vez 
mais forte ao longo do ano: a 30°N (Cairo, Nova Delhi) 
entre 14 e 10 horas, a 45°N (Bordeaux, Mineapolis) entre 
15,5 e 9 horas, a 60°N (Estocolmo, Sao Petesburgo) entre 



Figura 6-74 Corte transversal de uma folha de Fagus sylvatica. A 
Folha de sol. B Folha de exposigao intermediaria a luz. C Folha de 
sombra (cerca de 340x). (Segundo F. Kienitz-Gerloff.) 


19 e 6 horas, acompanhado de estagoes do ano bem mar- 
cadas e suas particularidades climaticas. 

Fotoperiodismo e o conjunto de morfoses desencadea- 
das pela duragao do fotopenodo. Em si, a energia luminosa 
fornecida - acima de uma intensidade-limiar de radiagao 
de 10” 3 ate 10~ 2 W m“ 2 - nao exerce qualquer papel, de 
modo que talvez a luz da lua cheia (intensidade luminosa 
de 5 • 10~ 3 W m” 2 ) pode ser fotoperiodicamente eficaz. 

Podem ser influenciados pelo comprimento relativo 
do dia ou da noite: 

• a indugao do florescimento, 

• o comego e o fim do periodo de repouso, 

• a atividade do cambio, 

• a taxa de crescimento, 

• a formagao de orgaos de reserva (por exemplo, tuber- 
culos da batata), 

• o desenvolvimento da resistencia a geada, 

• a queda de folhas, 

bem como talvez a ramificagao, a formagao de raizes ad- 
venticias, a forma e a suculencia foliares e produgao de 
pigmentos. 

As plantas de dias longos (PDL), nas quais uma mor- 
fose impulsionada fotoperiodicamente so e desencade- 
ada quando o fotoperiodo excede uma duragao minima 
especie-especifica, o chamado comprimento critico do 
dia, distinguem-se das plantas de dias curtos (PDC), nas 
quais, para o desencadeamento de uma morfose induzi¬ 
da fotoperiodicamente, um comprimento critico do dia 
especie-especifico nao deve ser ultrapassado. As especies 
que nao apresentam essas dependences do fotoperido sao 
denominadas de dias neutros. A diregao fotoperiodica da 
indugao da floragao foi muito mais examinada e a ela se 
restringe a apresentagao a seguir. 

O comprimento critico do dia de uma reagao de dias 
curtos pode ser mais longo do que o de uma reagao de dias 
longos (Figura 6-75). Para a indugao do florescimento de 
Xanthium pensylvanicum (PDC), por exemplo, ele e de 15,5 
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Figura 6-75 Formagao de flores de uma especie de dias curtos 
(Pharbitis nil) e de uma especie de dias longos (mostarda branca, 
Sinapis alba) dependente da duragao da exposigao diaria a luz. (Se- 
gundo M. Wilkins.) 

h (e nao deve ser ultrapassado, para induzir a formagao de 
flores); em Hyoscyamus niger (PDL), o comprimento do dia 
critico e de aproximadamente 11 h (ele deve ser ultrapassa¬ 
do, para desencadear a formagao de flores). Logo, em um 
comprimento do dia de 13 h, as duas especies floresceriam. 

Conforme mostra a compilagao na Tabela 6-6, o esquema de 
classificagao bastante simplificado em especies de dias curtos, de 
dias longos e de dias neutros deve ser tratado com mais exatidao. 
Desse modo, hoje se faz a distingao entre PDC ou PDL qualitati- 
vas ou absolutas e PDC ou PDL quantitativas, pois nem todas as 
especies reagem segundo o “principio do tudo-ou-nada” acima 
descrito e mesmo variedades diferentes de uma especie pode- 
riam reagir de maneira muito distinta quanto a indugao fotope- 
riodica do florescimento. Assim, muitas especies ou variedades, 
originalmente consideradas de “dias neutros”, florescem mesmo 
em todos os fotoperiodos existentes (em experimento, muitas 
vezes tambem sob luz continua e em alguns casos, em condigoes 
nutricionais adequadas, ate sob escuro continuo, como Hor- 
deum , Raphanus , Cuscuta ), mas sao estimuladas a indugao do 
florescimento mediante alteragao da duragao diaria da exposigao 
a luz (PDL quantitativas: por aumento do fotoperiodo; PDC 
quantitativas: por redugao do fotoperiodo). 

Alem das PDC e PDL, existem tambem as plantas de dias 
longo-curtos (por exemplo, Kalanchoe daigremontianum ou a 
Solanaceae Cestrum nocturnum) e as plantas de dias curto-lon- 
gos (por exemplo, Campanula medium , Trifolium repens ), que 
necessitam de dois fotoperiodos sucessivos, para que ocorra 
florescimento. Uma planta de dias longo-curtos, nas condigoes 
naturais de latitudes elevadas do Hemisferio Norte, so florescera 
nos dias curtos de outono, mas nao nos dias curtos de primavera. 

E evidente que deve haver relagao entre a area de distribui- 
gao de uma planta e o seu comportamento fotoperiodico: 
as plantas tropicais precisam ser de dias curtos ou de dias 
neutros, porque nos tropicos nao ha dias longos (pelo me- 
nos nao com comprimentos do dia superiores a 12-14 h). 
As plantas de latitudes mais altas, ao contrario, sao muitas 
vezes de dias longos: elas precisam florescer na epoca certa 


(no verao), podendo, assim, concluir o desenvolvimento de 
frutos e sementes antes da entrada do inverno. Nas latitu¬ 
des intermediarias (aproximadamente 35-40°), de onde sao 
procedentes diversas especies vegetais cultivadas, existem 
PDL e PDC. Assim, com frequencia podem ser estabeleci- 
das relagoes com a posigao temporal de um periodo seco: as 
plantas de areas com seca de inverno (determinadas regioes 
da India, China e America Central) sao, na maioria, de dias 
curtos, e as de areas com seca de verao (determinadas par¬ 
tes da regiao mediterranea, da Asia Proxima, da Asia Cen¬ 
tral), ao contrario, sao de dias longos. Em suas respectivas 
areas de ocorrencia natural, as PDC precisam florescer e 
formar frutos antes do inverno e as PDL no verao, para ul- 
trapassarem o periodo seco em forma de sementes. 

O numero de ciclos indutivos necessarios para indu¬ 
zir o florescimento e bastante diferente para as especies 
distintas. Assim, para Xanthium pensylvanicum e Pharbitis 
nil , ambas PDC, basta um unico dia curto e para Lolium 
temulentum , uma PDL, e suficiente um dia longo, ao passo 
que Salvia occidentalis necessita de 17 dias curtos e Planta- 
go lanceolata de 25 dias longos. Enquanto as PDL natural- 
mente mesmo sob luz permanente podem ser induzidas, as 
PDC definhariam no escuro permanente; pelo menos por 
2-5 horas diariamente a fotossintese deve ser mantida. Em 
geral, as condigoes fotoperiodicas sao percebidas pelas fo- 
lhas. Muitas vezes, basta a permanencia de uma folha (ou 
de partes de uma folha) sob condigoes indutoras, para de¬ 
sencadear o florescimento. Assim, pelo escurecimento da 
folha de uma PDC mantida em dia longo pode-se provocar 
a indugao floral. Uma vez que a indugao floral se realiza no 
apice vegetativo do caule (para estudar o controle molecu¬ 
lar da formagao de flores, ver 6.4.3), o estimulo floral preci- 
sa ser transportado da folha que o percebe para o apice ve¬ 
getativo. A pequena velocidade de transporte (2-4 mm h -1 ) 
permite pensar na participagao de um fator (ou complexo 
de fatores) transmissor de celula a celula (“florigeno”), cuja 
identificagao, no entanto, ate agora nao esta esclarecida. 
Experimentos com enxertia tern mostrado que, em PDC, 
PDL e plantas de dias neutros, esse estimulo floral deve ser 
semelhante ou identico. Desse modo, uma PDC induzida 
pode provocar o florescimento em enxerto de PDL. PDL 
ou PDC, enxertadas com plantas de dias neutros, flores¬ 
cem com o enxerto sob condigoes nao indutoras para elas, 
e Cuscuta (parasito de dias neutros) floresce com a PDL 
Calendula em dia longo, com a PDC Cosmos em dia curto. 

As giberelinas podem substituir o dia longo indutor da floragao 
em algumas PDL, mais precisamente naquelas que formam ro- 
setas sob condigoes nao indutoras (dias curtos). As giberelinas 
formadas em dias longos (ou fornecidas de fora), no entanto, 
causam apenas a brotagao, pressuposto para a formagao de flores 
nessas plantas. Nas PDC, o conteudo de giberelina parece nao ser 
limitante para a formagao de flores. Elas brotam ja em condigoes 
nao indutoras e, sob essas condigoes, por meio do fornecimento 
de giberelina nao podem florescer. Logo, as giberelinas nao sao 
o florigeno, como era admitido originalmente. Pelo contrario, na 
situagao de estimulo poderia ser macromolecula (eventualmente 
ate RNAm), transportada de celula a celula para o meristema do 
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Tabela 6-6 Indugao floral dependente do fotoperiodo, em especies vegetais diferentes 


Plantas de dias longos (PDL) 

Plantas de dias neutros 

Plantas de dias curtos (PDC) 

* Avert a sativa 

Agrimonia eupatoria 

Cannabis sativa 

*Triticum aestivum 

Cardamine amara 

* Chrysanthemum indicum 

*Secale cereale 

Cucumis sativus 

*Chrysanthemum hort. 

* Anthoxanthum odoratum 

Euphorbia lathyris 

*Coffea arabica 

*Festuca prate ns is 

Fagopyrum esculentum 

Dahlia variabilis 

*Lemna gibba 

Helianthus tuberosus 

*Giycine max 

*Lolium temulentum 

Pastinaca sativa 

*Kalanchoe blossfeldiana 

*Phleum pra tense 

Poa annua 

Lemna perpusilla 

*Poa pra ten sis 

Senecio vulgaris 

*Perilla ocymoides 

*Anagallis arvensis 

Stellaria media 

*Xanthium pensylvanicum 

Arabidopsis thaliana 

Taraxacum officinale 

Saccharum officinarum 

* Begonia semperflorens 

Thlaspi arvense 

*Setaria viridis 

*Beta vulgaris 


* Euphorbia pulcherrima 

*Vicia sativa 


*Amaranthus caudatus 

*Trifolium pra tense 


*Pharbitis nil 

*Sinapis alba 

*Hyoscyamus niger 



* Nicotiana tabacum s 

Nicotiana tabacum s 

* Nicotiana tabacum s 

* Digitalis purpurea s 

Digitalis purpurea s 


*Hordeum vuigare s 

Fiordeum vulgare s 


*Lactuca sativa s 

Lactuca sativa s 



Oryza sativa s 

* Oryza sativa s 


Phaseolus vulgaris s 

* Phaseolus vulgaris s 


Soja hispida s 

Soja hispida s 

Solanum tuberosum 

Solanum tuberosum s 

Solanum tuberosum s 


Zea mays s 

*Zea mays s 


s = alguns cultivares 

*= PDL ou PDC qualitativas (absolutas); todas as demais reagem quantitativamente. 


caule, onde intervem na regulagao genica (transporte intercelu- 
lar de macromoleculas, ver 6.4.4.1). 

Se um periodo de escuro suficiente for interrompido por 
um periodo curto de luz (“flash de luz”),* para provo- 
car a floragao em uma PDC e impedi-lo em uma PDL, a 


* N. de T. Essa interrupgao do periodo de escuro por uma exposigao 
a luz e tambem chamada de quebra da noite. 


PDC permanece em estado vegetativo e a PDL consegue 
florescer (Figura 6-76). Por outro lado, a interrupgao de 
um periodo luminoso, pela qual uma PDL e induzida a 
florescer e uma PDC permanece vegetativa, mediante a 
intercalagao de uma fase escura quase nao tern efeito. Por- 
tanto, a duragao do dia ininterrupto nao e decisiva para a 
indugao floral fotoperiodica, mas sim a duragao da noi¬ 
te ininterrupta. Em vez de PDC, seria mais apropriado 
denomina-las plantas de noites longas e, em vez de PDL, 
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Figura 6-76 Efeito da exposigao a luz durante o periodo de escuro 
(quebra da noite) sobre a floragao de plantas de dias curtos (PDC) e 
plantas de dias longos (PDL). (Segundo D. HeB.) 


melhor seria falar em plantas de noites curtas; no entanto, 
os conceitos PDC e PDL sao amplamente adotados. Em 
PDC muito sensiveis, a quebra da noite deve agir por um 
minuto para ser eficaz. Ao contrario, se o objetivo for pro- 
vocar a formagao de flores em PDL durante um periodo 
de escuro muito longo (como em plantas de estufa no in- 
verno), a quebra da noite deve ser de varias horas. 

Tanto em PDC quanto em PDL, o momento da aplica- 
gao do flash de luz durante a fase de escuro tern um efeito 
intenso diferente. Produz-se uma periodicidade pronun- 
ciada da eficacia, conforme se pode concluir a partir de ex- 
perimentos com flash de luz em tempos diferentes durante 
periodos de escuro fortemente prolongados (Figura 6-77). 

Por ter uma periodicidade de aproximadamente 24 
horas (um dia), essa alteragao ritmica e denominada ritmo 
circadiano (do latim, circa - aproximadamente; dies - dia). 
Esse ritmo e governado por um relogio fisiologico oscilante 
endogeno e autonomo, que consiste em um mecanismo bio- 
quimico complicado cujo funcionamento esta apenas come- 
gando a ser compreendido (ver 6.7.2.3). Nao apenas os feno- 
menos de desenvolvimento induzidos periodicamente, mas 
muitos outros processos com periodicidade diaria (Tabela 
6-7) sao controlados pelo relogio fisiologico, que representa 
uma especie de sistema endogeno de medida do tempo para 
determinagao da “hora local” do organismo. 

6.7.2.3 Ritmos circadianos e relogios fisiologicos 

Os ritmos circadianos ocorrem em procariotos e euca- 
riotos e foram encontrados em cianobacterias, fungos e 
plantas verdes em grande diversidade (Tabela 6-7, Figu¬ 
ra 6-78). Os ritmos circadianos compreendem alteragoes 
periodicas diarias de muitas atividades metabolicas, de 
posigoes de orgaos, processos de crescimento e de dife- 
renciagao; e sao subjacentes aos fenomenos de desenvol¬ 
vimento governados fotoperiodicamente ja mencionados 
(ver 6.72.2). Por isso, os ritmos circadianos expressam 
uma adaptagao de organismo s a alternancia regular de dia 
e noite (determinada pela rotagao da Terra em torno do 
seu eixo) e as mudangas sazonais a ela relacionadas. 



Figura 6-77 Sensibilidade periodicamente alterada da indugao a 
floragao, em experimento com quebra da noite para demonstrar um 
ritmo circadiano. A Kalanchoe blossfeldiana (PDC) foi exposta a luz 
por 9 horas e, a seguir, submetida a periodo de escuro prolongado. 
Em momentos diferentes da fase de escuro (eixo das abscissas), a 
cada 2 horas uma parte das plantas recebeu um flash de luz e foi 
determinado o tempo decorrido ate que o estabelecimento do pe- 
dunculo da inflorescencia se tornou visivel (eixo das ordenadas). As 
fases da sensibilidade distinta a luz repetiram-se periodicamente. 
B Exemplares de Hyoscyamus niger (PDL) foram expostos a luz por 
2 horas em momentos diferentes de um periodo de escuro prolon¬ 
gado e, apos, verificou-se a porcentagem de plantas florescentes. 
Neste caso, a sensibilidade a luz tambem oscila periodicamente. (A 
segundo R. Biinsow, B segundo H. Claes e A. Lang.) 


Entretanto, sao conhecidos numerosos genes cuja atividade mos- 
tra ritmo circadiano: enquadra-se nessa categoria a maioria dos 
genes para enzimas metabolicas da cianobacteria Synechococcus 
(por exemplo, nitrogenase e muitas outras); no ascomiceto Neu- 
rospora crassa , o gene para gliceraldeido-3-fosfato desidroge- 
nase; nas plantas verdes, os genes para anidrase carbonica _(Chla- 
mydomonas ), nitrato redutase (tabaco, Arabidopsis thaliana ), 
catalase (milho, A. thaliana ), ACC oxidase ( Stellaria longipes ), 
rubisco ativase (tomate, maga, A. thaliana) e para proteinas de 
ligagao das clorofilas a e b do complexo de captagao de luz LHCII 
(trigo, tomate, A. thaliana , Chlamydomonas). 

Uma caracteristica essencial dos ritmos circadianos e o con- 
trole mediante um oscilador endogeno, que, por sua vez, 
e sincronizado pela alternancia de dia e noite; em alguns 
casos, as alternancias de temperatura ou outros estimulos 
atuam adicionalmente. Juntos, o Zeitgeber (literalmente 
significa “fornecedor do tempo”, sinal ambiental necessario 
para a alternancia de dia e noite ou para a alternancia da 
temperatura) e o oscilador endogeno formam o relogio fi¬ 
siologico; este, em ultima analise, governa os fenomenos 
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Tabela 6-7 Exemplos de ritmos circadianos em plantas 


Grupo vegetal 

Organismo 

Ritmo 

Cianobacterias 

Synechococcus 

Metabolismo 

Flagelados fotossintetizantes 

Gonyaulax polyedra 

Luminescencia, taxa fotossintetica, crescimento 

Algas 

Euglena gracilis 

Hydrodictyon reticulatum 
Oedogonium cardiacum 
Acetabularia major 

Fototaxia 

Fotossintese, respiragao 

Formagao de esporos 

Taxa fotossintetica 

Fungos 

Sclerotinia fructigena 

Daldinia concentrica 

Pilobolus sphaerosporus 
Neurospora crassa 

Formagao de confdios 

Langamento de esporos 

Langamento de esporangios 

Crescimento, esporulagao 

Samambaias 

Selaginella serpens 

Forma de plastidios 

Espermatofitas 

Phaseolus multiflorus 

Kalanchoe blossfeldiana 

Avena sativa 

Kalanchoe fedtschenkoi 

Movimento foliar 

Movimento das pegas florais 

Crescimento do coleoptilo 

Liberagao de C0 2 no escuro 


(Segundo M. Wilkins, complementado.) 


ritmicos diarios observaveis, que, portanto, podem ser con- 
siderados como os indicadores do relogio (Figura 6-79). 

Os ritmos circadianos sao caracterizados pelos se- 
guintes atributos: 

• eles continuam funcionando mesmo sob condigoes 
externas constantes (luz permanente ou escuro per- 
manente, temperatura constante e umidade constan- 
te) ainda por semanas ou meses (em plantas superio- 
res, geralmente 1-2 semanas; o ritmo circadiana da 
produgao de oxigenio na alga unicelular Acetabularia 
e de ate 8 meses), e em muitos casos a amplitude de 
oscilagao diminui lentamente (Figura 6-78). Isso se 
atribui ao fato de que o acoplamento entre o relogio 
fisiologico e o processo por ele governado torna-se 
mais fraco na ausencia de um zeitgeber. Contudo, com 
frequencia o fenomeno ritmico ja pode ser novamente 



Figura 6-78 Ritmo circadiano. Movimento ntmico e contfnuo das 
pegas florais de Kalanchoe blossfeldiana no escuro, com amplitudes 
decrescentes da oscilagao; o fundo violeta representa os periodos 
de escuro. (Segundo R. Bunsow.) 


ativado mediante uma unica manifestagao (sinal) do 
Zeitgeber. 

No dinoflagelado unicelular Gonyaulax polyedra , que produz a 
luminescencia dos mares, apos 3 anos de cultura arritmica em 
luz continua, basta uma unica mudanga da intensidade de luz 
para “impulsionar” novamente o ritmo circadiano da lumines¬ 
cencia. Se plantulas de feijao, por exemplo, forem mantidas sob 
escuro continuo ou sob luz continua, o movimento foliar perio- 
dico diario so se estabelece quando as plantas sob luz continua 
forem colocadas no escuro (ou as plantas sob escuro continuo 
forem expostas a luz). 
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Figura 6-79 Representagao esquematica de um relogio circadiano. 
Os sinais de entradas e de safdas sao presumivelmente rotas de 
sinalizagao complexas ligadas entre si. Os componentes individuals 
dos osciladores circadianos puderam ser identificados em nivel mo¬ 
lecular (comparar texto e Figura 6-81). (Segundo E. Weiler.) 
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• a dura^ao dos periodos dessas oscila^oes periodicas 
continuas, sob condi^oes ambientais constantes, nao 
e de exatamente 24 h (Figura 6-77), mesmo quando 
sob condi^oes naturais ela for sincronizada a exata¬ 
mente 24 h. Para o movimento foliar de Phaseolus 
multiflorus (a 25°C), por exemplo, a dura^ao e de 27 
h; para o ritmo endogeno da libera^ao de C0 2 de fo- 
lhas de Bryophyllum , e de 22,4 h; para a expressao do 
gene CAB de Arabidopsis thaliana , codificador da pro- 
teina de liga^ao das clorofilas a e b do complexo de 
capta^ao de luz LHCII (ver 5.4.3), e de 30 h e 24,5 h 
sob escuro continuo e luz continua, respectivamente. 
Esses ritmos continuados espelham a periodicidade 
do mecanismo endogeno de oscila^ao, sincronizado 
pelo Zeitgeber externo (por exemplo, pela alternancia 
de luz e escuro de um dia de 24 h). Nisso fica evidente 
que, mediante condi^oes ambientais corresponden- 
tes dentro de limites mais extensos (cerca de 6-36 h), 
pode-se sincronizar o relogio fisiologico tambem a 
outras dura^oes dos periodos (por exemplo, a 20 h, 
por meio de um ciclo de 10 h de luz e 10 h de escuro). 

Zeitgeber externos (por exemplo, alternancia de luz e escuro ou 
alternancia de temperatura, bem como altera^oes periodicas da 
concentra^ao do meio de cultura) podem ser usados para sincro¬ 
nizar os ritmos de crescimento e de desenvolvimento de todas 
as celulas em culturas de organismos unicelulares (por exemplo, 
algas). As culturas sincronicas, em vez de celulas isoladas, sao 
mais apropriadas para estudos de processos fisiologicos em po¬ 
pulates celulares, pois nelas todas as celulas dividem-se simul- 
taneamente, duplicam simultaneamente seu DNA, esporulam 
simultaneamente, e assim por diante. 

• os ritmos circadianos se processam independentes 
da temperatura, mediante compensa^ao. Enquanto a 
velocidade de rea^ao de processos enzimaticos isola- 
dos duplica ou triplica (Q 10 = 2-3, ver 5.1.6.4) quando 
a temperatura aumenta em 10°C, os valores Q 10 dos 
ritmos circadianos situam-se em 0,8-1,4 (por exem¬ 
plo, para Arabidopsis thaliana com um intervalo ter- 
mico de 20°C, em 1,0-1,1). Isso nao ocorre porque 
as rea^oes participantes do relogio fisiologico sao 
independentes da temperatura, mas sim porque essa 
independence da temperatura e alcan^ada mediante 
um mecanismo de compensate* cujos componentes 
e modo de funcionamento ainda sao totalmente des- 
conhecidos. 

O esclarecimento a respeito dos componentes do relogio 
fisiologico, ao contrario, teve grandes avan^os. Embora to- 
dos os osciladores endogenos ate o momento conhecidos 
pare^am trabalhar segundo um principio comparavel (sis- 
temas retroalimentados por genes de fator de transcri^ao, 
regulados pelos seus proprios produtos genicos; regula^ao 
genica, ver 6.2.2.3), os genes participantes em cianobacte- 
rias, fungos, plantas verdes e animais nao sao homologos. 


Por isso, e correto falar em relogios fisiologicos, surgidos 
independentes entre si, varias vezes durante a evolu^ao. 

Os osciladores circadianos mais bem estudados sao 
em Drosophila (por exemplo, a eclosao da imago esta su- 
jeita a um ritmo circadiano), no ascomiceto Neurospora 
crassa (onde e regulada a esporula^ao circadiana) e na 
cianobacteria Synechococcus. O esclarecimento do me¬ 
canismo de oscila^ao das plantas superiores parece bas- 
tante promissor em Arabidopsis thaliana , pois foi possivel 
produzir uma serie de mutantes, com respeito ao relogio 
fisiologico e especialmente ao oscilador circadiano. O des- 
cobrimento dos mutantes teve exito com plantas transge- 
nicas (Quadro 6-3) que expressavam o gene bacteriano 
da luciferase sob o controle do promotor (com controle 
circadiano) do gene CAB ja mencionado. Na presen^a da 
luciferina, o substrato da luciferase trazido de fora, essas 
plantas exibem luminescencia ritmica, comprovavel com 
uma camera de video bastante sensivel (Figura 6-80). Essa 
luminescencia, que se altera de maneira ritmica, e limitada 
pela quantidade de luciferase na planta. 

As ideias atuais sobre o modo de a$ao de um oscilador 
circadiano estao evidenciadas em um esquema genera- 
lizado e simplificado, com base em resultados com Neu¬ 
rospora (Figura 6-81). Ainda nao esta claro o vinculo dos 
processos consequentes determinantes dos fenomenos rit- 
micos diarios observaveis com o oscilador (osciladores); 
a rota de sinaliza^ao (rotas de sinaliza^ao) dos receptores 
de estimulo (por exemplo, fotorreceptores, Figura 6-79) ao 
oscilador tambem nao esta bem conhecida. Os fotorrecep¬ 
tores vegetais, ao contrario, puderam ser identificados nos 
ultimos anos, novamente por meio da analise de mutantes 
e do isolamento dos genes mutados. 

6.7.2.4 Fotorreceptores e rotas de sinaliza 9 ao do 
desenvolvimento governado pela luz 

Nos fungos, os comprimentos de onda < 520 nm (faixas 
do azul e UV) sao eficazes fotomorfogeneticamente; nos 
vegetais, o desenvolvimento governado pela luz depende 
apenas em parte dos comprimentos de onda nas faixas 
do azul e/ou UV, e a luz vermelha e bastante eficaz. Nesse 
meio-tempo, os fotorreceptores responsaveis pela percep- 
^ao da luz puderam, em angiospermas, ser identificados 
tambem em nivel molecular. Os fotorreceptores podem 
ser fitocromos, responsaveis pela absor^ao da luz verme¬ 
lha e em parte pela absor^ao das luzes azul e UV, ou crip- 
tocromos (assim denominados porque por muito tempo 
nao foram compreendidos bioquimicamente e so pela 
clonagem dos seus genes em mutantes defeituosos pude¬ 
ram ser identificados), responsaveis principalmente pelas 
luzes azul e UV. Contudo, esses fotorreceptores, alem de 
participar do comando dos processos de desenvolvimento 
dependentes da luz (a partir de determinado momento ir- 
reversiveis e conjuntamente conhecidos tambem como fo- 
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Tempo (h) 



Figura 6-80 Ritmo circadiano endogeno da transcrigao do gene 
reporter bacteriano da luciferase sob o controle do promotor do 
CAB, em individuos transgenicos de Arabidopsis thaliana. Embora 
a luminescencia represente uma medida da atividade enzimatica 
da luciferase, ela da uma visao bem exata da respectiva ativida¬ 
de de transcrigao do gene da luciferase, pois a proteina enzima¬ 
tica e instavel e rapidamente degradada. 0 promotor vegetal e 
proveniente do gene CAB, que codifica a proteina de ligagao das 
clorofilas a e b do complexo de captagao de luz LHCII (Figura 
5-49). 0 gene CAB esta sujeito a urn controle estrito da transcri¬ 
gao atraves do relogio circadiano. A Luminescencia de plantulas 
de 5 dias, sob temperatura constante (22°C) e alternancia de 12 
h de exposigao a luz (50-60 pmol m" 2 s H de fluxo fotonico, faixas 
de cor bege) e 12 h de escuro (faixas de cor violeta). 0 periodo 
do ritmo e de 24 h, limitado pela sincronizagao do programa de 
exposigao a luz. Observa-se que a atividade da luciferase 3-4 flo¬ 
ras antes do inicio do fotoperiodo ja comega a subir e, do mesmo 
modo, antes do final do fotoperiodo ja cai novamente. Logo, o 
relogio circadiano sincronizado ao ritmo de dia e noite governa 
atividades vegetais com antecipagao ao comego das fases de luz 
e de escuro. Portanto, a planta prepara-se para fungoes metabo- 
licas previsiveis (fotossintese durante a exposigao a luz), o que, 
por exemplo, em proteinas (que, por terem meia-vida biologica 
muito pequena, precisam ser sempre formadas novamente) e 
mais eficiente do que uma sintese continua ou urn inicio de sin- 
tese somente quando se estabelece a exposigao a luz. B Ritmo 
circadiano “de curso livre” da atividade da luciferase em plantas, 
que, apos alternancia de claro e escuro (12h + 12h) a partir de 
t = 0 h, foram mantidas sob luz contfnua. As plantas selvagens 
(simbolos vermelhos) mostram ritmo circadiano de 24,5 h; o 
mutante fotoperiodico toe 1 (do ingles timing of cab expression, 
simbolos pretos) exibe periodo abreviado de 21 h. (Segundo A.J. 
Mullar e S.A. Kay.) 


todiferenciagao), governam muitos processos reversiveis, 
coletivamente conhecidos como fotomodulagao e opos- 
tos a fotodiferenciagao. Alem dos fitocromos e criptocro- 
mos, existem outros fotorreceptores para o comando do 
fototropismo (ver 7.3.1.1), da abertura estomatica (ver 
7.3.2.5 e 5.5.7) e da fototaxia (ver 7.2.1.2); a Tabela 6-8 
proporciona uma visao sobre o tema. A apresentagao a se- 
guir restringe-se aos fitocromos e criptocromos; os outros 
fotorreceptores sao tratados na discussao dos respectivos 
processos fisiologicos. 

Os fitocromos tipicos estao presentes em todas as 
plantas verdes a partir das algas. Eles sao cromoproteinas 
homodimericas; cada monomero consiste em uma apo- 
proteina de 120 ate 129 kDa, que apresenta uma molecula 
de fitocromobilina covalentemente ligada por um grupo 
tiol de um residuo de cisteina. A sintese da fitocromobili¬ 
na, um tetrapirrol de cadeia aberta muito semelhante es- 
truturalmente a ficocianobilina das cianobacterias (Figura 
5-46), processa-se no cloroplasto (Figura 5-110); a sintese 
da apoproteina ocorre no citoplasma. No citoplasma, a 
apoproteina e o cromoforo reunem-se, formando a holo- 
proteina (Figura 6-82), que a seguir dimeriza. As apopro- 
teinas dos fitocromos atuam como bilinaliases, que reali- 
zam auto cat aliticamente a ligagao covalente do cromoforo 
e, assim, transformam-se na holoproteina. Os diferentes 
fitocromos distinguem-se na porgao apoproteica e o cro¬ 
moforo e identico em todos; com isso, diferentes fitocro¬ 
mos podem ser diferenciados na planta tambem nao com 
base em suas propriedades espectrais. 

Fotorreceptores semelhantes a fitocromos foram recentemente 
tambem encontrados em procariotos. Eles estao distribuidos em 
todos os procariotos fotoautotroficos (por exemplo, cianobacte¬ 
rias e bacterias purpureas) e ocorrem tambem em poucas bacte- 
rias nao fotoautotroficas (por exemplo, Pseudomonas aeruginosa , 
Deinococcus radiomans). Na ficocianobilina (fotoautotrofica), 
esses bacteriofitocromos sao ligados covalentemente in vivo por 
uma cisteina; na biliverdina (nao fotoautotrofica, resultante da de- 
gradagao de heme), a ligagao ocorre por meio de uma histidina. 
As bacteriofitocromo-holoproteinas absorvem igualmente a luz 
vermelha (no original, HR = hellrot ; em ingles, r = red) e a luz 
vermelho-distante (no original, DR = dunkelrot ; em ingles fr = far 
red) e exibem fotorreversibilidade (ver abaixo). Elas participam da 
regulagao da sintese de pigmentos bacterianos, especialmente dos 
carotenoides, formados como pigmentos protetores da radiagao 
intensiva de luz vermelha. Os mutantes com disturbio de forma- 
gao de bacteriofitocromos apresentam crescimento prejudicado 
na presenga da luz. Os bacteriofitocromos sao componentes dos 
receptores dos tipicos reguladores bacterianos de dois compo¬ 
nentes: na presenga da luz, eles autofosforilam em um residuo de 
histidina, numa reagao dependente de ATR A partir dai, por um 
residuo de aspartato, o grupo fosfato e transportado para uma se- 
gunda proteina, a proteina reguladora. Na forma fosforilada, essa 
proteina representa um fator de transcrigao ativo, que interage di- 
retamente com os genes-alvo (no caso do bacteriofitocromo, os 
genes regulados pela luz, participantes da biossintese de pigmen¬ 
tos) e ativa sua transcrigao. Os fitocromos das plantas represen- 
tam igualmente proteinas-cinases; no entanto, eles nao dispoem 
da atividade de histidina-cinases, mas de serina-treonina-cinases. 
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Figura 6-81 Modelo de funcionamento do oscilador circadiano de Neurospora crassa, simplificado e ainda parcialmente hipotetico. 0 siste- 
ma consiste nos dois fatores de transcrigao WC-1 e WC-2 (do ingles white collar, denominado de acordo com o fenotipo do mutante, pois o 
mesmo nao forma carotenoide na presenga da luz e permanece incolor), que formam urn heterodfmero. Eles ativam a transcrigao do “gene do 
relogio” FRQ (do ingles frequency, denominado de acordo com o fenotipo do mutante), cujo produto genico (da proteina FRQ) e urn regulador 
negativo da agao de WC-1 e WC-2, que, por consequencia, inibe sua propria formagao. Nos promotores dos “genes do relogio” (do ingles 
clock genes) foram encontrados elementos cis essenciais para a expressao ritmica, os chamados elementos CC (CCE, do ingles circadian 
dock element). 0 modelo representa urn loop de retroalimentagao negativa (do alemao Ruckkopplungsschleife), cuja duragao do periodo e 
determinada de modo eficiente por processos de transporte intracelulares lentos (transporte do RNAm FRQ do nucleo para o citoplasma; 
transporte da proteina FRQfosforilada do citoplasma para o nucleo). Para o infcio de urn ciclo (em cima, na figura), estabelece-se a transcri¬ 
gao do gene FRQ ativada por WC-1 /2. 0 RNAm FRQ acumula-se inicialmente no nucleo e, a seguir, em escala crescente e transportado para 
o citoplasma. No citoplasma, a proteina FRQe sintetizada e fosforilada (a direita). FRQfosforilada entre no nucleo, onde progressivamente 
reprime a transcrigao do seu gene, de modo que esse por fim e suprimido (em baixo). Com o tempo, a proteina FRQ e fortemente fosforilada 
de maneira progressiva. A FRQ altamente fosforilada, instavel, e degradada proteoliticamente. Com a diminuigao da concentragao da proteina 
FRQ no nucleo, abaixo do valor-limiar necessario para a inibigao da transcrigao, a transcrigao do gene FRQ comega a funcionar novamente (a 
esquerda). Sob condigoes ambientais constantes, o processo global possui periodo circadiano. No circulo interno, esta ilustrada a ordenagao 
aproximada dos processos parciais na sincronizagao do oscilador, pela alternancia de luz e escuro de 12 h + 12 h em urn dia de 24 horas. 
Admite-se que, na presenga da luz, a hiperfosforilagao da proteina FRQ e sua degradagao proteolitica sejam inibidas. (Segundo D.E. Somers 
e C.B. Green, alterado e complementado.) 


O processo fotoquimico primario na absorgao de luz do 
fitocromo tem como consequencia a isomerizagao da li- 
gagao dupla entre os aneis pirrolicos C e D (Figura 6-82). 
Essa transigao (isomerizagao Z-E) e reversivel. Pesquisas 
com plantulas estioladas tem revelado que o fitocromo 
formado sob exclusao da luz mostra a isomeria Z da li- 
gagao dos aneis C/D. Sob luz vermelha (650-680 nm, A m , x 
= 667 nm), esse fitocromo possui um pico de absorgao 
(Figura 6-83) e, por isso, e identificado como P r (do in¬ 
gles, r = red). Pr e tambem conhecido como P 660 , em re¬ 
ferenda ao comprimento de onda (660 nm) empregado 
experimentalmente para ativar o sistema do fitocromo. 


P r e a forma do fitocromo fisiologicamente inativa. Sob 
exposigao a luz vermelha (em experimento, por exemplo, 
com luz monocromatica de 660 nm de comprimento de 
onda), o cromoforo sofre isomerizagao para a forma E. 
Com isso, o fitocromo P r passa para a forma ativa, que, por 
ter seu maximo de absorgao na faixa do vermelho-distante 
(710-740 nm, X mdx = 730 nm), e tambem denominado P fr 
(do ingles, fr - far red) (Figura 6-83). Pela exposigao com 
luz vermelho-distante (em experimento, por exemplo, 
com luz monocromatica de 730 nm de comprimento de 
onda), pode haver reversao de P fr para a forma inativa P r . 
Para ativagao ou desativagao do fitocromo bastam pulsos 
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Tabela 6-8 Exemplos de fotorreceptores e fenomenos regulados pela luz mediados por fotorreceptores, em plantas inferiores e superiores 


Tipo de fotorreceptor 

Grupo(s) de 
cromoforos 

Sensibilidade 

espectral 

Exemplo 1 

Exemplos de processos regulados 

Fitocromo 




• Fotomorfoses de plantulas estioladas 

Classe 1 

Fitocromobilina 

R, (B) 

phyA (At) 

induzidas por luz vermelho-distante 
(VLFR 2 ) 

• Respostas HIR 2 da fotomorfogenese na 
presenga da luz 

Classe II 

Fitocromobilina 

R 

phyB, C, D, E (At) 

• Morfoses governadas 
fotoperiodicamente (por exemplo, 
indugao do florescimento) (com cry2) 

• respostas fotorreversiveis a luz 
vermelha/vermelho-distante sob 
intensidades luminosas baixas (LFR 2 ) 

(por exemplo, germinagao de sementes 
a luz) 

• Reagao de evitagao da sombra 

• Fotomodulagao (por exemplo, posigoes 
de orgaos foliares de dia e a noite) HIR 2 

Citocromo 

Pterina, flavina 

B, UV-A 

cryl (At) 

• Respostas HIR 2 da fotomorfogenese de 
plantulas estioladas (com phyA) 


Pterina, flavina 

B, UV-A 

cry2 (At) 

• Morfoses governadas 
fotoperiodicamente (com phyB) 

Fototropina 

Flavin 

B 

phot 1, phot2 (At) 

• Fototropismo de plantas superiores 

• Abertura estomatica em plantas 
superiores 

Rodopsina 

Retinal 

G 

Clamiopsina 

• Fototaxia em Chlamydomonas e outras 
cloroficeas 

Fator de transcrigao 
diretamente sensfvel a luz 

Flavin 

B 

WC-1 

• Sintese de carotenoides e esporulagao 
em Neurospora crassa 

Desconhecido 

Flavin 

B 

- 

• Fototropismo de Phycomyces 

Desconhecido 

Flavin 

B 

- 

• Fototaxia de Euglena 


1 At Arabidopsis thaliana-, na convengao valida para essa especie, as apoproteinas sao identificadas com letras maiusculas, as holoproteinas (= apoproteina + 
cromoforo) com letras minusculas (exemplo: PHYA = apoproteina do fitocromo A, phyA = holoprotefna do fitocromo A). 

2 VLFR, LFR e HIR, Tabela 6-10, R = Rot (vermelho), B = Blau (azul) G = Grun (verde), UV-A = radiagao ultravioleta na faixa de 320-390 nm. 


luminosos curtos. No caso de pulsos de luz vermelha ou 
luz vermelho-distante imediatamente sucessivos, a quali- 
dade da luz fornecida por ultimo determina se um pro- 
cesso e desencadeado ou nao. Essa fotorreversibilidade e 
um criterio importante para a comprovagao fisiologica do 
sistema de fitocromos (Figuras 6-76 e 6-84, Tabela 6-9), 
mas nao e valida para todos os processos controlados por 
fitocromos (Tabela 6-10). 

Uma vez que os espectros de absorgao de P r e P fr niti- 
damente se sobrepoem (Figura 6-83), mesmo sob expo- 
sigao a luz monocromatica de 660 nm ou 730 nm existe 
sempre fotoequilibrio de Pr e Pfr. Dependendo da partici- 
pagao da luz vermelha em relagao a luz vermelho-distante, 
esse equilibrio varia entre 2,5% de P fr e 97,5% de P r (apos 
irradiagao com luz monocromatica de 730 nm) e 80% de 
P fr e 20% de P r (apos irradiagao com luz monocromatica 


de 660 nm). Alguns processos fisiologicos (por exemplo, 
a indugao da germinagao de sementes fotoblasticas posi- 
tivas pelo emprego de fluxos fotonicos extremamente bai- 
xos) ja sao desencadeados por quantidades pequenas de 
P fr (2,5%). Portanto, esses processos nao podem mais ser 
revertidos mediante irradiagao com vermelho-distante; 
antes, eles ja sao induzidos por uma exposigao a luz ver- 
melho-distante. 

Diferentemente de um experimento, no ambiente 
natural nao ha luz monocromatica, mas um continuum 
espectral com quotas de luz vermelha e de luz verme- 
lho-distante. Dependendo da situagao, essas luzes variam 
consideravelmente. A relagao: 

Luz vermelha _ Fluxo fotonico de 660 ± 5 nm 
Luz vermelho-distante Fluxo fotonico de 730 ± 5 nm 
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Figura 6-82 Representagao esquematica da holoproteina do fito- 
cromo e isomerizagao (dependente da luz) do cromoforo fitocromo- 
bilina. 0 dominio amino-terminal da apoprotefna apresenta o cro¬ 
moforo fitocromobilina, ligado covalentemente a uma cisteina por 
uma ponte tioeter; o dominio carboxi-terminal e importante para a 
condugao de sinal e mostra atividade de proteina-cinase. Mutagoes 
no ambito das fungoes reguladoras provocam inatividade do fitocro- 
mo. No dominio C-terminal situam-se tambem as partes da proteina 
responsaveis pela dimerizagao e pela degradagao proteolitifca apos 
ubiquitinagao. Na conversao reversfvel de P r ^P fr , o cromoforo iso- 
meriza na ponte de metina (C-15) entre o anel C e o anel D. Na liga- 
gao dupla, ocorre conformagao Z em P r e conformagao E em P fr (para 
nomenclaturas Z e E, ver livros de quimica). (Segundo E. Weiler.) 

sob luz solar plena (ao meio-dia), e de aproximadamen- 
te 1,13, mas durante a tarde cai abaixo de 1 (0,9-0,8) e 
tambem no solo (por exemplo, sob uma camada de ser- 
rapilheira ou de palha seca) atinge valor baixo (< 0,9). A 
relagao luz vermelha/luz vermelho-distante situa-se num 
nivel muito mais baixo a sombra da folhagem (< 0,2), 
ou seja, condicionada pela absorgao intensa da clorofila 
(Figura 5-41) na faixa do vermelho, a participagao da luz 
vemelho-distante e especialmente alta. Por isso, a luz re- 
fletida pelas plantas verdes tambem possui quota alta na 



Figura 6-83 Espectros de extingao de P r e P fr (em baixo), bem 
como espectro da diferenga entre os dois pigmentos (E(P r )-E(P fr ), em 
cima). Os espectros foram verificados para o fitocromo da plantula 
estiolada de aveia, urn fitocromo da classe I como phyA de Arabi- 
dopsis thaliana (ver texto). Espectroscopicamente, os espectros dos 
outros fitocromos, mesmo da classe II (por exemplo, phyB) nao sao 
distingufveis do fitocromo da classe I. A linha pontilhada indica o 
espectro de P fr , quando se faz a corregao para a parte de P r ainda 
existente (20%) em fotoequilibrio (apos irradiagao saturante com luz 
vermelha). (Segundo E. Weiler.) 


_ Periodo de _ 

i escuro critico i 

Tempo (h) 0 4 8 12 16 20 24 pDC 

i_i_i_i_i_i_i 

| | | floresce 

| | | vegetativa 

Quebra da noite 


t 

r .vegetativa 

fr .floresce 

r-fr .floresce 

fr-r .vegetativa 

r-fr-r .vegetativa 

r-fr-r-fr .floresce 


Figura 6-84 Demonstragao fisiologica da participagao do sistema 
de fitocromos na indugao do florescimento de Xanthium strumarium, 
especie cultivada. Os experimentos comprovam que a duragao da 
exposigao a luz ininterrupta nao e eficaz fotoperiodicamente, mas 
sim a duragao do periodo de escuro ininterrupto. O impulso de urn 
flash de luz (quebra da noite) durante o periodo de escuro age como 
urn dia longo ininterrupto. A participagao do sistema de fitocromos 
deduz-se da atividade da luz vermelha e da fotorreversibilidade do 
processo por meio de irradiagao de luz vermelho-distante subse- 
quente. fr = luz vermelho-distante, r = luz vermelha, PDC = planta de 
dias curtos. (Segundo A.W. Galston e E.Weiler.) 
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Tabela 6-9 Reversibilidade da indugao da germinagao de aquenios de 
alface (Lactuca sativa cv. Grand Rapids) pela modificagao 
da relagao Pr/Pfr no sistema de fitocromos, mediante 
irradiagao com luz vermelha e luz vermelho-distante 


Sequencia de irradiagao 

Taxa de germinagao em % 

r 

70 

r +fr 

6 

r+fr+r 

74 

r+fr+r+fr 

6 

r+fr+r+fr+r 

76 

r+fr+r+fr+r+fr 

7 

r+fr+r+fr+r+fr+r 

81 

r+fr+r+fr+r+fr+r+fr 

7 


Irradiagao a cada 5 min, com intensidades de 1 W rrf 2 e 5 W m-2 de luz ver¬ 
melha (r) e vermelho-distante (fr), respectivamente. Como em outros tecidos, 
praticamente nao se obtem fotoindugao e fotorreversao em tecido seco. Os 
aquenios devem ser expostos a luz em estado intumescido. Ao contrario, o 
respectivo estado de indugao do fitocromo e mantido atraves de fases de 
dessecagao. (Segundo H.A. Borthwick e colaboradores.) 

faixa do vermelho-distante. Devido a consideravel sobre- 
posigao dos espectros de absorgao de P r e P fr , o estado de 
atividade do fitocromo se altera bastante quando ha mo¬ 
dificagao da relagao luz vermelha/luz vermelho-distante 
(Figura 6-83). O fitocromo, por conseguinte, e um fotor- 


receptor ideal para a verificagao do crepusculo (impor- 
tante para reagoes fotoperiodicas e processos periodicos 
diarios), para verificagao de um sombreamento no solo 
(por exemplo, em plantulas) e para a percepgao da “som- 
bra verde” (reagao de evitagao da sombra). A “sombra 
neutra” de um muro de pedra, por exemplo, ao contra¬ 
rio, e ineficaz. A luz solar, em uma relagao luz vermelha/ 
luz vermelho-distante de >1, mais de 50% do fitocromo 
ocorre na forma P fr , portanto ativa. Assim, a luz solar atua 
como luz vermelha. Em casos especiais (por exemplo, em 
plantas inferiores, ver 7.3.1.1), as moleculas dos fitocro¬ 
mos estao orientadas espacialmente na celula e, devido as 
suas propriedades dicroicas, registram os niveis de oscila- 
gao da luz polarizada. 

Com base na estabilidade na presenga da luz, os fito¬ 
cromos podem ser divididos em duas classes: fitocromos 
da classe I, tipicos das angiospermas e ausentes nas crip- 
togamas; fitocromos da classe II, presentes em todos os 
procariotos e eucariotos fotoautotroficos (Figura 6-85). 

O fitocromo da classe I apresenta instabilidade 
na presenga da luz e, com participagao do sistema de 
ubiquitina, e rapidamente degradado proteoliticamen- 
te (precisamente, a forma P fr ) (ver 6.3.1.3, Figura 6-44); 
ao mesmo tempo, sua nova sintese e inibida mediante 
repressao da transcrigao na presenga da luz. O fitocro¬ 
mo da classe I domina em plantula estiolada e ocorre 
em dicotiledonea especialmente na regiao da plumula, 
no coleoptilo de plantula de graminea e nos primor- 
dios foliares. Ele e responsavel pela primeira fase da 


Tabela 6-10 Classificagao das respostas dos fitocromos segundo criterios fisicos 



Respostas em fluencia 
muito baixa (VLFR 1 ) 

Respostas em fluencia baixa 
(LFR 1 ) 

Respostas em irradiancia alta (HIR 1 ) 

Plantas 

cultivadas na 
presenga da luz 

Fotorreversibilidade 

Nao 

Sim, nao 

Nao 


Reciprocidade 

Sim 

Sim 

Nao 

Nao 

Maximos de absorgao 
dos espectros de agao 

r, B 

r, fr 

fr, B, UV-A 

r 

Fotorreceptor 

phyA 

phyB 

phyA + cryl 

phyB 

Exemplos 

• Promogao da 
germinagao de 
sementes fotoblasticas 
positivas (por exemplo, 

A. thalian a 2 ) 

• Promogao do 
crescimento do 
coleoptilo e inibigao 
do crescimento do 
mesocotilo de plantulas 
estioladas de aveia 

• Promogao da germinagao 
de sementes fotoblasticas 
positivas (por exemplo, L. 
sativa, A. thali ana 2 ) 

• Reagao de evitagao da sombra 

• Morfoses desencadeadas 
fotoperiodicamente 
(participagao de phyB + cry2) 

• Reagoes com periodicidade 
diaria (por exemplo, 
movimentos foliares) 

• Inibigao do 
alongamento do 
hipocotilo 2 

• Expansao do cotiledone 

• Indugao da sintese 
de antocianinas 
em plantulas de 
dicotiledoneas 

• Supressao da formagao 
do gancho da plumula 

• Inibigao do 
alongamento do 
hipocotilo 2 


1 VLFR (do ingles very low fluence response)-, LFR (do ingles lowfluence response ); FUR (do ingles high irradiance response) 

2 Os espectros de agao correspondentes estao indicados na Figura 6-86. Para designagao dos fotorreceptores, foi empregada a convengao universal valida para 
Arabidopsis (Tabela 6-8). (Segundo J. Silverthorne, complementada.) 
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fotomorfogenese da plantula estiolada e atua junto com 
o criptocromo 1 (receptor de luz azul/UV-A) em res- 
posta a irradiancia alta (HIR, Tabela 6-10); porem, apos 
e rapidamente degradado, nao sendo mais encontrado 
na planta verde exposta a luz. Alem disso, o fitocromo 
da classe I e responsavel pela germinagao de sementes 
desencadeada por luz vermelho-distante de intensida- 
de muito baixa. No desenvolvimento da planta, ele tem 
fungao claramente limitada, restrita ao primeiro contato 
com a luz de uma plantula estiolada ou de uma semen- 
te intumescida (Tabela 6-10). Em Arabidopsis thaliana , 
intensivamente pesquisada com referenda aos fotorre- 
ceptores, existe simplesmente um unico fitocromo da 
classe I: o fitocromo A (phyA, nomenclatura, Tabela 
6-8, Quadro 6-2), cuja apoproteina (PHYA) e codificada 
pelo gene PHYA. 

As plantas superiores possuem varios fitocromos 
da classe II ( Arabidopsis 4: phyB, phyC, phyD e phyE, 
cujas apoproteinas sao codificadas pelos genes PHYB ate 
PHYE. Ate agora, apenas phyB, o fitocromo dominante 
da classe I, foi examinado). Os fitocromos da classe I sao 
estaveis a luz e encontram-se na planta na presenga da luz 
e no escuro. Eles representam os fotorreceptores das “clas- 
sicas” respostas fotorreversiveis dos fitocromos (Figuras 
6-84 e 6-85, Tabelas 6-8 e 6-9) e sao responsaveis pelas 
reagoes (mediadas por fitocromos) da planta crescendo 
na presenga da luz (comando fotoperiodico; processos 
com periodicidade diaria, por exemplo, posigoes foliares; 


PHYA 




Fitocromo da classe I 
■ PhyAfr 

RNAm —► P r - 


PhyBfr 


(cry 1) 

Reagoes 


UQ, ATP 
AMP + PP; 


UQ-P f r 

UQ 


Proteolise 


Fitocromo da classe II 

f (cry2) 

PHYB, C,D,E —► RNAm —► P f P fr -V*. Reagoes 

fr 


Figura 6-85 Diferengas entre os fitocromos das classes I e II, como 
exemplo dos fitocromos A ate E de Arabidopsis thaliana. Em alguns 
casos, o fitocromo A coopera com o criptocromo 1 (cry 1) receptor 
de luz azul (Fotomorfogenese-respostas em irradiancia alta, ver tex- 
to); o fitocromo phyB da classe II, por outro lado, coopera com o 
criptocromo 2 (cry2, Fotoperiodismo, ver texto). Tanto o fitocromo A 
(phyAJ ativo quanto o fitocromo B (phyBJ ativo participam da trans- 
crigao de PHYA na presenga da luz (em vermelho). UQ = Ubiquitina. 
(Segundo E. Weiler.) 


reagao de evitagao da sombra; movimentos de cloroplas- 
tos em algas, ver 7.2.2). 

Os espectros de agao (Figura 5-41) apresentam com 
frequencia os primeiros indicios sobre a participagao de 
determinados fotorreceptores em um fenomeno induzido 
pela luz (Figura 6-86). Informagoes mais precisas podem 
ser deduzidas do exame de mutantes, cujos fotorrecepto¬ 
res determinados (ou combinagao de fotorreceptores) ine- 
xistem ou sao expressos por eles de modo diferente das 
plantas selvagens. 

Por fim, com base nas fluencias fotonicas necessarias 
para o desencadeamento, os processos governados por 
fitocromos podem ser divididos em tres classes: respos¬ 
tas VLFR (do ingles very low fluence responses , 0,1-100 
nmol m~ 2 ), LFR respostas (do ingles low fluence respon¬ 
ses , 1-1000 pmol m“ 2 ) e respostas HIR (do ingles high 
irradiance responses , desencadeadas por irradiagao longa 
ou continua com luz de intensidade elevada). Dentro de 
determinados limites, para as respostas VLFR e LFR vale 
a regra da reciprocidade, segundo a qual o produto da in¬ 
tensidade de irradiagao I (fluxo fotonico em mol m“ 2 s -1 ) e 
do tempo (em s), portanto, a fluencia fotonica (mol m~ 2 ), 
sao decisivos para a intensidade da resposta fisiologica; no 
ambito da proporcionalidade, pode-se trabalhar com irra¬ 
diagao de intensidades baixas e tempos longos ou em in- 
tensidades mais altas e tempos correspondentes mais cur- 
tos. Por outro lado, as respostas HIR - dai o nome - sao 
proporcionais a intensidade luminosa e desencadeadas 
somente sob intensidades altas, mas nao atraves de radia- 
gao por tempo longo com luz fraca. A Tabela 6-10 fornece 
uma visao sistematica das relagoes. 

Os criptocromos que absorvem luz azul (390-500 
nm)/UV-A (320-390 nm) sao cromoproteinas, seme- 
lhantes as fotoliases, mas nao possuem a atividade des- 
sas enzimas. As fotoliases estao presentes em bacterias, 
Archaea e eucariotos; em uma reagao induzida por luz 
azul/UV-A, elas catalisam a quebra de dimeros de piri- 
midina, que se originam no DNA em consequencia da 
radiagao com UV-B (200-300 nm) e, assim, exercem as 
fungoes de enzimas reparadoras de DNA. Elas possuem 
dois grupos absorventes de luz, pterina e flavina (esta 
ocorre em parte reduzida, como radical flavo-semiqui- 
nona, FADH). A pterina e responsavel pela absorgao de 
luz e transfere energia de excitagao para a flavina. Com 
isso, o potencial redox da flavina torna-se mais negativo 
e nesse estado excitado ela catalisa a quebra redutiva do 
dimero de pirimidina. Os criptocromos tambem devem 
apresentar pterina e flavina semirreduzida. Por isso, ad- 
mite-se que, apos a absorgao de luz, eles ativam um pro- 
cesso redox (ainda desconhecido). 

Em Arabidopsis thaliana , foram descobertos dois 
genes de criptocromo. A partir da analise de mutantes, 
verificou-se que o criptocromo 1 (cryl), junto com o fi¬ 
tocromo da classe I (phyA), e relevante para a iniciagao 
da fotomorfogenese em plantula estioloda; ja o cripto¬ 
cromo 2 (cry2), junto com o fitocromo B, por interagao 
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Quadro 6-5 

Evolugao dos receptores vegetais 


As plantas reagem a um grande numero de estfmulos endoge- 
nos (ver 6.6) e exogenos (ver 6.7, 7.2 e 7.3). Apenas nos ultimos 
anos conseguiu-se determinar a identidade molecular de alguns 
receptores vegetais. 0 conhecimento dos fotorreceptores ja e 
bastante bom, mas o dos quimiorreceptores ainda apresenta 
muitas lacunas. Para todos os receptores vegetais ate agora 


classificados funcionalmente, evidencia-se que evolufram de 
precursores procarioticos, ainda comprovados nos procariotos 
atuais (Figura). Tanto quanto se sabe, a periferia sensora das 
plantas e, portanto, de origem procariotica. Somente ha pouco 
pode ser identificado um precursor procariotico tambem para 
determinados receptores animais. 


FOTORRECEPTORES 


QUIMIORRECEPTORES 


PROCARIOTOS 


FLAGE- 

LADOS 


FUNGOS, 

ANIMAIS 


CO 

O 


O 


SAMAMBAIAS 


DEMAIS 

PLANTAS 



Sensibilidade VERMELHO AZUL AZUL/UV-B VERDE 

espectral 


Figura Relagoes evolutivas dos fotorreceptores e quimiorreceptores vegetais. Os conceitos a seguir nao sao explicados em detalhes 
nas segoes 6.6, 6.7, 7.2 e 7.3 do texto principal: protefnas com dominios LOV - um grupo de protefnas de procariotos, cuja atividade e 
regulada por fatores ambientais, precisamente pela luz, oxigenio e processos redox (LOV, do ingles light, oxygen, voltage). Todas essas 
protefnas contem flavina (FAD) ligada nao covalentemente, que pode ser excitada pela absorgao de luz ou por processos redox. No 
estado excitado, na fototropina (um receptor de fototropismo) realiza-se a fosforilagao de um resfduo de aminoacido da sua propria 
cadeia de polipeptfdeos (autofosforilagao). WC-1 - Designagao de um mutante do ascomiceto Neurospora crassa (bolor-do-pao). Este 
mutante albino apresenta um defeito no domfnio LOV da apoprotefna de ligagao a flavina. No mutante faltam todos os processos re- 
gulados pela luz azul, como, por exemplo, a biogenese de carotenoides, o fototropismo dos peritecios, o ritmo circadiano da formagao 
de confdios. WC-1 e um fator de transcrigao diretamente regulado pela luz. (Segundo E. Weiler.) 
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667 730 nm 



Comprimento de onda (nm) 


com o relogio fisiologico, parece participar do comando 
do fotoperiodismo. Fotorreceptores semelhantes ao cry2 
foram recentemente descobertos em animais e seres hu- 
manos e tambem devem ser importantes para o ritmo 
circadiano. 

Continua sem resposta a questao das rotas de sinali- 
zagao do desenvolvimento governado pela luz. Consta- 
tou-se que, apos exposigao a luz, tanto phyA quanto phyB 
sao transportados do citoplasma para o nucleo. O fotorre- 
ceptor cry2 parece ocorrer permanentemente no nucleo, 


Figura 6-86 Espectros de agao de fotomorfoses vegetais. Os es- 
pectros de agao dos processos fotobiologicos, que dependem da 
fluencia fotonica, sao obtidos por radiagao dos objetos de estudo 
com luz monocromatica de diferentes comprimentos de onda, com 
fluencia fotonica igual (mol de fotons m" 2 ) e verificagao do para- 
metro fisiologico (por exemplo, taxa de germinagao); os espectros 
de agao para as reagoes que dependem da intensidade da luz sao 
obtidos de modo analogo, pela variagao do comprimento de onda 
e sob intensidade luminosa constante (mol de fotons m-2 s-1, Uni- 
dades da Fotobiologia: Quadro 5-2). A Resposta em fluencia mui- 
to baixa (VLFR) da germinagao de sementes de urn mutante de A. 
thaliana deficiente em phyB. A resposta de phyA foi desencadea- 
da pela luz vermelha e por meio de radiagao subsequente com luz 
vermelho-distante (por exemplo, 730 nm) nao pode mais ser anula- 
da. A VLFR do phyA mostra atividade caracteristica, embora fraca, 
mesmo na faixa espectral do azul. B Resposta em fluencia baixa 
(LFR) da germinagao de sementes de urn mutante de A. thaliana 
deficiente em phyA. A resposta de phyB e fotorreversivel; a luz azul 
e completamente ineficaz. C Resposta em irradiancia alta-luz ver¬ 
melho-distante (HIR-fr) da inibigao do alongamento do hipocotilo de 
plantulas de alface estiolodas. Alem de picos nas faixas do azul e do 
UV-A, proveniente de criptocromo, o espectro de agao apresenta 
pico de absorgao de luz vermelho-distante, indicando urn fitocromo 
da classe I (correspondente ao phyA em A. thaliana). D Resposta 
em irradiancia alta-luz vermelha (HIR-r) da inibigao do crescimento 
do hipocotilo, em plantulas de Sinapis alba cultivadas na presenga 
da luz. A luz azul e ineficaz, e o pico de atividade na luz vermelha 
deve-se a urn fitocromo da classe II (correspondente ao phyB em A. 
thaliana). (A, B segundo dados de T. Shinomura e M. Furuya, gentil- 
mento cedido; C segundo K.M. Hartmann; D segundo C.J. Beggs e 
E. Schafer.) 


e a localizagao de cryl e desconhecida. Na verdade, cryl 
interage diretamente com phyA (formando um complexo) 
e, sob iluminagao, desloca-se com ele para o nucleo ou ja 
se encontra la - como cry2. Em seu dommio C-terminal 
(comparar com Figura 6-82), os fitocromos apresentam 
atividade de proteina-cinase. Essa atividade e presumi- 
velmente as reagoes redox dos criptocromos ativados 
poderiam ser pontos de partida das reagoes enzimaticas 
subsequentes, que ativam os fotorreceptores apos exposi¬ 
gao a luz no nucleo e em cujas extremidades se processa a 
mudanga da atividade dos genes regulados pela luz. Mui- 
tos desses genes, cuja transcrigao e regulada pela luz, sao 
conhecidos. Os genes (codificados no nucleo) da pequena 
subunidade da ribulose-l,5-bisfosfato carboxilase/oxige- 
nase (RBCS, S do ingles small = pequeno) e das proteinas 
de ligagao das clorofilas a e b (genes CAB) foram inten- 
sivamente estudados. Nos promotores desses e de outros 
genes regulados pela luz puderam ser identificadas regioes 
cis. Essas regioes sao necessarias, mas ainda nao suficien- 
tes, para uma regulagao pela luz, pois elementos iguais 
existem tambem em alguns genes nao regulados pela luz: 
as chamadas regioes GT-1 (5’-GGTTAA-3’), G-boxes 
(5-CACGTG-3’) e I-boxes (5’-GATAA-3’). Tambem no 
exemplo dos genes regulados pela luz comprova-se que a 
especificidade do controle da transcrigao e assegurada por 
meio combinagoes complexas de elementos cis e fatores de 
transcrigao a eles ligados (ver 6.2.23). 
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Figura 6-87 Modelo do controle da atividade genica pelo fitocro- 
mo B. Fitocromo B ativo (P fr ) desloca-se para o nucleo, onde ativa 
a transcrigao com a uniao ao fator de transcrigao PIF 3 (do ingles 
phytochrome interacting factor) ligado ao G-box e a holoenzima RNA 
polimerase II, determinando o comego da transcrigao dos genes dos 
dois fatores de transcrigao do tipo MYB diretamente regulados pelo 
phyB (CC/41, LHY). Seus produtos genicos, por sua vez, finalmente 
ativam numeroros genes - indiretamente dependentes da luz, cujos 
produtos, por outro lado, sao necessarios para a resposta da planta 
ao estimulo luminoso. A forma P fr do fitocromo B nao esta em condi- 
goes de formar urn complexo com PIF3. (Segundo E. Weiler.) 


Recentemente, o modo de agao de phyB passou a ser 
esclarecido. Apos exposigao a luz, a forma ativa de phyB 
Pfr e transportada do citoplasma para o nucleo pelos po- 
ros nucleares. No nucleo, ela ativa a transcrigao dos ge¬ 
nes regulados por phyB, da maneira mostrada na Figura 
6-87. Os efeitos dos demais fitocromos e eventualmente 
dos criptocromos provavelmente podem ser entendidos 
segundo modelos comparaveis. Na verdade, um grande 
numero de mecanismos diferentes em detalhes - corres- 
pondentes ao grande numero dos genes regulados pela luz 
e dos seus promotores - poderia ser criado. 

6.7.3 Outros fatores externos 


Alem das adaptagoes morfologicas aos fatores tempera- 
tura e luz (ver 6.7.1 e 6.7.2), conhecem-se outras, desen- 


cadeadas pelo suprimento de agua, pela gravidade, por 
estimulos de contato ou pelo fornecimento de nutrientes. 

O suprimento de agua muitas vezes manifesta-se de maneira 
acentuada na forma e estrutura das plantas. Sobre solos secos, 
com frequencia observa-se tipica redugao do crescimento (na- 
nismo); no ar seco, constata-se espessamento da cuticula, di- 
minuigao do numero de estomatos por area, densidade alta de 
tricomas e vasos e elementos de sustentagao mais reforgados (xe- 
romorfoses). Em atmosfera mais umida, ao contrario, as plantas 
apresentam entrenos e pedolos muito mais alongados, areas fo- 
liares grandes e delgadas, tricomas esparsos e numero elevado de 
estomatos por area (higromorfoses). 

Nem todas as caracteristicas xeromorficas encontradas 
em locais secos sao na verdade consequencia da carencia 
de agua, pois nesses ambientes muitas vezes manifesta-se 
tambem carencia de nutrientes minerais, especialmente de 
nitrogenio, que pode provocar morfoses semelhantes. 

As influencias da nutrigao (trofomorfoses) podem ser estuda- 
das mais facilmente no desenvolvimento de heterotroficos. As- 
sim, por exemplo, o fungo Basidiobolus ranarum , em solugao 
nutritiva com agucar e peptona (mistura peptidica resultante da 
hidrolise parcial enzimatica ou quimica de proteinas), forma hi- 
fas ramificadas com paredes transversais, ao passo que em meio 
com agucar e sais de amonio originam-se celulas arredondadas 
de paredes espessas, que se dividem irregularmente segundo to¬ 
das as diregoes espaciais. Em varias plantas, especialmente em 
muitas plantas inferiores, a formagao de orgaos de propagagao 
ou a continuagao do crescimento vegetativo pode ser influencia- 
da aleatoriamente pelas relagoes nutricionais. 

Nas plantas superiores, sobretudo em conjuntos densos, a 
competigao por luz, agua e nutrientes tambem desempenha im- 
portante papel no crescimento e desenvolvimento. 

As vezes, o simples contato corporal com alguns objetos 
do ambiente pode ter efeitos morfogeneticos (tigmomorfoses). 
Assim, algumas algas em contato com o substrato formam ri- 
zoides, as gavinhas de Parthenocissus formam discos adesivos 
(Figura 4-68C) e os caules de Cuscuta formam precursores de 
haustorios. As gavinhas que envolvem o seu apoio espessam-se 
nos locais de contato. As raizes aereas de especies epifiticas de 
Ficus , inicialmente pendentes e finas, em contato com o solo 
comegam a crescer secundariamente em espessura e a formar 
suportes do tipo caule (ver 10.2). Alguns fungos desenvolvem 
“chapeus” normais apenas no escuro, quando seus corpos fru- 
tiferos entram em contato com algum objeto. Em todos esses 
casos, uma agao quimica do lado do substrato contactado nao 
exerce qualquer papel. 

A gravidade, como a luz, pode nao apenas fornecer moti- 
vo para os movimentos de orientagao da planta no espago (ver 
7.3.1.2), mas tambem provocar efeitos morfogeneticos profun- 
dos (gravimorfoses). Assim, nao apenas a polaridade (ver 6.3.3), 
mas tambem a dorsiventralidade de alguns orgaos e codetermi- 
nada pela gravidade, sendo que uma influencia simultanea da 
luz na maioria das vezes se sobrepoe a agao da gravidade (ani- 
sofilia: Figura 4-66). Desse modo, a dorsiventralidade de ramos 
do teixo e do abeto (arvore-de-natal) realiza-se sob influencia 
da gravidade. Algumas flores dorsiventrais, como de Epilobium , 
Gladiolus ou Hemerocallis , tornam-se radiais-simetricas quando 
suas gemas sao expostas a aceleragao regular radial em clinostato 
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(Figura 7-19). Sob concludes iguais, nao ocorre tambem a tor^ao 
(ressupina^ao) do ovario de orquideas. O lenho de rea^ao (le- 
nhos de tensao e de compressao) tambem e uma gravimorfose. 

As influencias de outros seres vivos sobre o desenvolvi- 
mento e o metabolismo da planta sao multiplas. Essas in- 
tera^oes bioticas sao apresentadas em um capitulo pro- 
prio, pois este campo de pesquisa vem se desenvolvendo 
como uma disciplina a parte dentro da fisiologia (Alelofi- 
siologia, ver Capitulo 8). 
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Capftulo 7 

Fisiologia dos Movimentos 
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7.3.2.4 Tigmonastia e seismonastia. 507 

7.3.2.5 Movimentos nasticos dos estomatos. 512 
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causados pelo turgor. 516 

7.4 Movimentos especiais. 517 


Muitos seres vivos apresentam capacidade de movimen- 
to para se orientar no ambiente e conseguir uma posi^ao 
mais favoravel - do organismo inteiro ou parte dele. A 
maioria dos animais exibe locomo^ao, ou seja, podem 
mudar de lugar, evitando influences ambientais desfavo- 
raveis e buscando as favoraveis. Nas plantas, a capacida¬ 
de de locomo<;ao restringe-se a alguns grupos (algumas 
bacterias, algas e fungos), mas e observada ainda desde 
determinados tipos celulares (esporos, gametas) ate as 
gimnospermas (por exemplo, gametas de Cycas e Ginkgo 
biloba). Com frequencia, as plantas fixas tern a capaci¬ 
dade de orientar determinados orgaos em rela<;ao as in¬ 
fluencias ambientais atuantes ou de realizar movimentos 
especiais induzidos por estimulos. Com isso, elas alcan- 
9 am plenamente as adapta^oes convenientes, examinadas 
nas se<; 6 es seguintes. 

7.1 Conceitos fundamentals da 
fisiologia dos estimulos 


Estimulo e um sinal fisico ou quimico que desencadeia 
uma sequencia de rea^oes na celula, cuja demanda de 


energia e suprida pelo proprio organismo. Atualmente, 
estimulos quimicos sao identificados como agentes si- 
nalizadores. Os fitormonios (ver 6 . 6 ), por exemplo, sao 
agentes sinalizadores endogenos (originados no proprio 
organismo). Ate mesmo um flash de luz com dura^ao 
de apenas frames de segundo, que atinge uma planta 
submetida ao escuro, pode causar inibi^ao do cresci- 
mento durante horas e atuar como estimulo. Por outro 
lado, a luz que supre a fotossintese das plantas verdes 
serve como fonte de energia e, assim, nao pode ser ca- 
racterizada como estimulo. Portanto, um estimulo e de- 
sencadeador de um processo caracteristico, nao o seu 
comando. 

Quando um fenomeno de locomo^ao e desencadea- 
do por um estimulo, fala-se em taxia (ver 7.2.1). Os tro¬ 
pismos (ver 7.3.1) sao movimentos de orgaos ou celulas 
de uma planta fixa, desencadeados por estimulos e com 
dire^ao determinada. Em geral, os tropismos manifes- 
tam-se pela altera^ao da dire^ao de crescimento de uma 
celula ou pelo crescimento diferencial dos lados opostos 
de um orgao; na maioria das vezes, esses movimentos 
de crescimento se processam de maneira relativamente 
lenta (acima de varios minutos ate muitas horas). Em 
uma nastia (ver 7.3.2), ha um estimulo desencadeador, 
mas seu andamento e determinado pelo piano estrutural 
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do orgao. Muitas vezes, as nastias baseiam-se na altera- 
$ao do potencial osmotico de celulas caracterizando os 
movimentos de turgor (geralmente reversiveis). Com 
frequencia, eles se processam muito rapidamente (por 
exemplo, o movimento da articula^ao do ginostemio de 
Stylidium , Stylidaceae, desencadeado por contato, dura 
apenas 10-30 ms). 

O fenomeno global da resposta desencadeada por es¬ 
timulo, independente se for movimento ou rea^ao especial 
(ver tambem 6.7), pode ser dividido nas seguintes fases: 
recep^ao do estimulo (percep^ao), transforma^ao do es¬ 
timulo, transporte do sinal e fase de resposta. 

Receptor e o sistema celular que recebe o estimulo 
condutor ao resultado do estimulo - o estimulo “ade- 
quado”. No caso mais simples, como nos receptores de 
estimulos luminosos ou agentes sinalizadores, sao pro- 
teinas individuais ou oligomeros proteicos; para outros 
estimulos (por exemplo, estimulos mecanicos, estimulos 
de acelera^ao de massa), sao discutidas estruturas celula- 
res complexas. A a$ao do estimulo leva o receptor a um 
estado ativado e provoca nele uma rea^ao em sequencia 
caracteristica, que se baseia na ativa^ao ou inibi^ao de um 
sistema celular acoplado. Essa transforma^ao do estimulo 
em sinal celular e as vezes tambem associada ao conceito 
de “excita^ao”, oriundo da fisiologia dos sentidos dos ani- 
mais, em especial da neurofisiologia; no entanto, para ve- 
getais, e melhor evitar esse termo. 

A rea^ao em sequencia desencadeada pelo receptor 
ativado pode talvez modular diretamente a atividade dos 
sistemas celulares-alvo produzidos como resposta ao esti¬ 
mulo. Contudo, mais frequentemente sao as rotas de si- 
naliza^ao de varios niveis (talvez com a inclusao de um 
refor^o de sinal), realizadas por enzimas e/ou processos 
eletricos, que oferecem a possibilidade da regula^ao e mo- 
dula^ao multiplas por meio de outras rotas de sinaliza^ao 
celulares (rede de regula^ao). As rotas de sinaliza^ao po- 
dem ocorrer no interior de uma celula, mas tambem entre 
celulas, sendo muitas vezes percorridas distancias consi- 
deraveis. As vezes, fala-se tambem em condu^ao de sinal. 
A elucida^ao desses fenomenos em nivel molecular nas 
plantas ainda esta bem no comedo. Como no capitulo an¬ 
terior, a apresenta^ao dos processos moleculares a seguir 
restringe-se a poucos (e incompletamente examinados) 
exemplos. 

Os sistemas celulares-alvo governados por estimu¬ 
los, nos quais terminam as rotas de sinaliza^ao, podem 
ser proteinas ou genes. Desse modo, os movimentos re¬ 
versiveis de turgor baseiam-se nas atividades modificadas 
dos canais ionicos celulares (ver especialmente 7.3.2); os 
movimentos de crescimento irreversiveis necessitam de 
altera^ao nao so de atividades proteicas, mas tambem do 
aparato proteico, que, por isso, se baseia tambem em uma 
atividade genica diferencial (ver 6.2.2.3). 


Para desencadear uma rea^ao, a quantidade do esti¬ 
mulo deve ultrapassar um determinado limiar (limiar 
do estimulo). Na verdade, muitas vezes podem ser per- 
cebidos tambem estimulos subliminares; disso resulta 
que com interrupts curtas (= intermitentes) podem se 
somar estimulos individuais subliminares, de modo que 
o limiar desencadeador seja ultrapassado (soma de esti¬ 
mulos). Devido a a^ao de fatores externos, a situa^ao do 
limiar do estimulo pode estar sujeita a altera^oes (adap- 
ta$ao). Assim, por exemplo, uma plantula estiolada tern 
rea^ao muito mais sensivel a exposi^ao unilateral de luz do 
que outra submetida a exposi^ao uniforme. 

O tempo de apresenta^ao e a dura^ao minima com 
que um estimulo de determinada intensidade deve atuar, 
para causar rea^ao demonstravel. Nas proximidades do li¬ 
miar do estimulo vale a lei da quantidade do estimulo, 
pela qual o resultado do estimulo R (do alemao reizerfolg) 
e determinado pelo produto da intensidade do estimulo I 
e do tempo do estimulo t: 

R = It. (Equat 7- !) 

O periodo desde o inicio da a^ao do estimulo ate o inicio 
demonstravel da resposta ao estimulo e denominado tem¬ 
po de rea^ao; o periodo entre o final da estimula^ao e o 
inicio demonstravel da rea^ao e o tempo de latencia. 

A rea^ao tudo-ou-nada se refere ao grau da rea^ao, 
independente de quanto o limiar do estimulo for ultrapas¬ 
sado; portanto, sempre ocorre a rea^ao total com ultrapas- 
sagem do limiar do estimulo, independente da dura^ao e 
intensidade deste (por exemplo, a aproxima^ao das duas 
metades da folha de Dionaea desencadeada pelo contato; 
Quadro 4-3). Outras rea^oes (por exemplo, rea^oes foto- 
tropicas, ver 7.3.1.1) obedecem a lei da quantidade do esti¬ 
mulo dentro de limites mais amplos. 


7.2 Movimentos livres 


Excetuando os movimentos lentos de algumas plantulas 
e rizomas no substrato, enquanto inicialmente crescem e 
por fim morrem (por exemplo, plantulas de Cuscuta , ver 
4.2.6, Figura 4-38), principalmente vegetais inferiores (por 
exemplo, flagelados, volvocales, diatomaceas, mixomice- 
tos) e bacterias apresentam movimentos livres (locomo- 
$ao). Alem disso, esses movimentos sao constatados em 
estagios celulares especiais, como, por exemplo, esporos 
de muitas algas e fungos e gametas masculinos, que em 
pteridofitas e algumas gimnospermas ( Cycas , Ginkgo , ver 
10 .2) ainda se movimentam livremente. 

A locomo^ao e alcan^ada por meio de diferentes prin- 
cipios mecanicos: 
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• movimento ameboide (arrastamento sobre o substra¬ 
ta ou atraves dele; estagios de ameba e de plasmodio 
de mixomicetos); 

• movimento de impulsao por meio de secregao unila¬ 
teral de mucilagem; a mucilagem que incha em meio 
aquoso impulsiona as celulas para frente sobre o subs¬ 
trata (desmidiaceas); 

• deslizamento sobre o substrato (com a ajuda de secre¬ 
tes mucilaginosas na regiao da rafe em diatomaceas 
penadas; prindpio da corrente de lagarta); 

• movimento por arrastamento de muitas cianobacte- 
rias sobre a mucilagem secretada, com participagao 
de microfibrilas; 

• movimento natatorio com cilios ou flagelos. 

Apenas para o movimento natatorio com cilios ou flagelos 
sao conhecidas as particularidades da mecanica do mo¬ 
vimento. A organizagao dos cilios ou flagelos, presentes 
apenas em eucariotos, e em prindpio igual (ver 2.2.2.3, 
Figuras 2-16 e 2-17). Em cada celula, ocorre um ou pou- 
cos flagelos, consideravelmente longos, em relagao ao ta- 
manho da celula; cilios ocorrem em grande numero e sao 
curtos. Os flagelos de bacterias exibem organizagao bem 
diferente (ver 2.3.2, Figura 2-95) e funcionam segundo um 
prindpio mecanico completamente distinto da mecanica 
dos cilios (Figura 7-1). 



Figura 7-1 Mecanica do batimento flagelar. A Movimento helicoidal 
do flagelo, que na sua base gira no corpo celular, acionado pela 
forga motriz de protons (ver 5.1.4.3). Pelo giro do rotor (vermelho), 
ions H + entram na celula. Com emprego de ATP, ATPases translo- 
cadoras de ions H + “bombeiam” ions H + para fora da celula, para 
manutengao da forga motriz de protons. B Remada do flagelo de 
Monas sp. (Chrysomonadales, ver 10.2). I Posigao inicial do flagelo; 
II Batimento ativo; os numeros arabicos indicam a ordem das fases 
do batimento flagelar. As setas mostram a diregao do movimento; 
corpo celular sem escala. 


Acionados pela energia de um gradiente transmem- 
brana de ions hidrogenio, os flagelos (estrutura, Figura 
2-96) giram na membrana celular (ver 5.1.4.3; Vibrio algi- 
nolyticus : gradiente de Na + ); eles sao helices acionadas por 
motor giratorio. O prindpio de tal motor giratorio ja foi 
descrito na ATP sintase dos cloroplastos e mitocondrias 
(Figura 5-59), mas o motor flagelar tern organizagao di¬ 
ferente e estrutura muito complicada. Os motores flage- 
lares acionados por gradientes de H + giram com algumas 
centenas de Hertz e permitem velocidades de impulsao de 
ate 20 pm s" 1 ; os motores acionados por gradientes de Na + 
giram ainda mais rapido (em Vibrio , com mais de 1.000 
Hz e velocidade de impulsao da celula de ate 200 pm s" 1 ). 
Uma caracteristica do movimento flagelar e a ordem de 
fases de andamento e de oscilagao. Durante a fase de an- 
damento, o flagelo gira (ou, no caso de varios flagelos, o 
feixe de flagelos gira, pelos movimentos sincronizados dos 
flagelos individuals), de modo que a celula e empurrada 
atraves do meio. Durante a fase de oscilagao seguinte, os 
flagelos experimentam inversao temporaria do sentido de 
rotagao. Devido a pequena inercia da celula em relagao a 
viscosidade alta do meio, o movimento cessa imediata- 
mente; com isso, a celula assume nova orientagao aleatoria 
no meio e na proxima fase de andamento movimenta-se 
nessa diregao. Os tempos de andamento e oscilagao tipicos 
situam-se na ordem de grandeza de 1 s/0,1 s. Por exemplo, 
durante a fase de andamento, Escherichia coli (que nada 
com 4-8 flagelos inseridos em locais distintos da celula) 
atinge velocidade de cerca de 20 pm s" 1 . Os estimulos am- 
bientais atuam de maneira variada sobre as frequences de 
andamento e oscilagao e, assim, transformam a locomo- 
gao em taxia (ver 7.2.1). Para o movimento com flagelos, 
a celula emprega apenas pequena quantidade de energia; 
Spirillum emprega cerca de 0,1% da energia metabolica. 

Ao contrario da mecanica helicoidal do movimento 
flagelar, o movimento flagelar aciona os flagelos de eu¬ 
cariotos (ou cilios de eucariotos) como um remo. No 
caso mais simples, um flagelo dirigido para frente (flage¬ 
lo propulsor, na diregao do nado) bate em um piano a 
maneira de um remo (por exemplo, Euglena , Figura 7-6). 
Se forem formados mais flagelos (por exemplo, dois em 
Chlamydomonas reinhardtii ), os movimentos dos flagelos 
individuals devem ter sequencia sincronizada, para coor- 
denar o movimento da celula (Figura 7-7). As pirroficeas, 
flageladas heterocontes, com dois flagelos heterogeneos 
(Figura 10-80), nadam em trajetoria helicoidal com voltas 
amplas em rotagao simultanea do corpo celular. Em eu¬ 
cariotos ciliados (por exemplo, Volvox e espermatozoides 
de samambaias), geralmente os cilios exibem movimento 
coordenado como os remos de um barco. Tambem ocor¬ 
rem flagelos impulsor, localizados no polo celular poste¬ 
rior, que impelem a celula atraves do meio. O acionamento 
do flagelo e bastante efetivo. Os impulsos do fungo Fuligo 














488 Bresinsky & Cols. 


varians alcanqam velocidades de ate 1 mm s -1 ; o trajeto 
percorrido por segundo corresponde ao centuplo do com- 
primento do corpo (cerca de 10 pm). 

O “movimento do remo” de dlios e flagelos ocorre pelo deslo- 
camento contrario (acionado pela dineina) de pares periferi- 
cos de microtubulos do axonema (axonema, ver 2.2.2.3, Figura 
2-17). Como o complexo axonema esta ancorado no corpo ba¬ 
sal, o flagelo se curva. Em ordem definida e tambem alteravel, 
o deslizamento dos microtubulos pode abranger dois ou mais 
dupletes perifericos de todo o seu comprimento, ou apenas 
parcialmente, de modo que se realizam os diversos tipos de 
movimentos. A energia para o batimento do flagelo e fornecida 
pelo ATP hidrolisado por mudan^a de conforma^ao da dine- 
ina. O axonema reage ao acrescimo de ATP, mesmo quando 
isolado do dlio (por exemplo, pela dissolu^ao da membrana 
do flagelo por meio de detergente e lavagem do citoplasma). 
Na verdade, a membrana regula a concentra^ao de ions Ca 2+ 
no interior do flagelo; essa concentra^ao e responsavel pelo co- 
mando do movimento. Em Chlamydomonas , por exemplo, em 
uma concentra^ao interna de Ca 2+ acima de 10” 5 M, o flagelo 
altera o modo do batimento, e a celula nada para tras. Essa tro- 
ca de impulso por propulsao acontece, por exemplo, quando a 
celula encontra obstaculos. O contato abre canais de Ca 2+ na 
membrana do flagelo, de modo que os ions Ca 2+ do meio exter- 
no penetram no flagelo. 

7.2.1 Taxias 


A taxia e um movimento livre (locomoqao) desencadea- 
do por um estimulo. Se o movimento seguir em direqao 
a fonte do estimulo, ocorre taxia positiva; se ele se afastar 
da fonte do estimulo, a taxia e negativa. Topotaxia e um 
movimento dirigido para a fonte do estimulo ou que se 
afasta dele. Diz-se que ha fobotaxia ou rea^ao repulsi- 
va se um organismo de vida livre encontrar a zona otima 
dentro de um campo de estimulo, mas apenas pelo fato 
de que prefere seguir a direqao “certa” em relaqao a “erra- 
da”, o comportamento inverso e impedido. Essas reaqoes 
de aversao sao constatadas, por exemplo, no movimento 
com flagelos devido a alteraqoes das frequences de anda- 
mento e oscilaqao dependentes de estimulo (ver 7.2.1.1, 
Figura 7-3). Recentemente, tern sido adotado tambem o 
termo cinese para fobotaxia, e apenas a topotaxia e tratada 
como taxia. Na fobotaxia (cinese), as diferenqas temporais 
da intensidade do estimulo sao percebidas pelas celulas 
que se movem no campo do estimulo, ao passo que os or- 
ganismos que apresentam topotaxia reagem a diferenqas 
locais da intensidade do estimulo - por exemplo, entre as 
extremidades anterior e posterior da celula. 

Por fim, as taxias podem ser distinguidas segundo o 
tipo de estimulo desencadeador (por exemplo, quimiota- 
xia e fototaxia). Com frequencia, varios estimulos diferen- 
tes (por exemplo, luz e estimulos quimicos) sao percebidos 
pela mesma celula. 


7.2.1.1 Quimiotaxia 

A quimiotaxia permite que bacterias e fungos moveis en- 
contrem fontes alimentares ou hospedeiros e evitem locais 
com substancias prejudiciais, bem como que gametas pro- 
curem o parceiro sexual visado (Tabela 7-1). No primeiro 
caso, geralmente muitas substancias apresentam eficacia 
quimiotactica. Em bacterias, foram encontrados mais de 
30 quimiossensores diferentes: dois terqos para substan¬ 
cias atrativas e um terqo para substancia repelentes. No 
caso de substancias atrativas de gametas (gamonas), 
na maioria das vezes, as substancias desencadeadoras 
tern aqao altamente especifica, de modo que os gametas, 
mesmo na presenqa de especies aparentadas no proprio 
habitat, conseguem encontrar de modo muito seletivo os 
parceiros sexuais das especies afins. 

As gamonas de algas estao especialmente bem-estu- 
dadas, principalmente as de algas azuis (Figura 7-2). Es¬ 
ses carboidratos insaturados frequentemente atuam ja em 
concentrates de 10- 11 M e sao sintetizados a partir de 
acidos graxos insaturados. Alguns sincronizam tambem 
a liberaqao de gametas. A maioria dos gametas de algas 
pardas secreta muitos desses carboidratos, mas apenas 
um e a substancia atrativa especie-especffica de especifi- 
cidade estereoscopica superior. Os outros podem ser isca 
para os espermatozoides de outros taxons, que na verdade 
nao podem efetuar a fecundaqao dos gametas estranhos, 
mas dessa maneira perdem-se para a fecundaqao dos seus 
proprios gametas. Sob a influencia da substancia atrativa, 
os gametas masculinos flagelados heterocontes aceleram o 
batimento flagelar e finalmente ancoram seu longo flagelo 
nos gametas femininos. 

Nos ultimos tempos, a quimiofobotaxia das bacterias e a quimio- 
topotaxia dos estagios ameboides do mixomiceto Dictyostelium 
discoideum tem sido estudadas em detalhes. 

A nata^ao das bacterias e uma sequencia de fases de 
andamento com cerca de 1 s de dura^ao e fases de oscila^ao 
com aproximadamente 0,1 s de dura^ao (ver 7.2.1), em meio 
homogeneo. Se houver um gradiente de concentrates para 
um composto com eficacia quimiotactica, a frequencia de an- 
damento/oscilato altera-se (Figura 7-3): na dire^ao de con¬ 
centrates crescentes de substancias atrativas, a dura^ao do 
andamento prolonga-se, pois a frequencia da oscila^ao dimi- 
nui; com substancias repelentes acontece o contrario. Portan- 
to, em um gradiente de substancias atrativas, com o tempo a 
maioria das celulas se reune no maximo de concentra^ao ou 
no minimo de concentra^ao da substancia repelente. O com¬ 
portamento aerotactico positivo de muitas bacterias (nata^ao 
em dire^ao a fonte de oxigenio) e uma prova da produ^ao 
fotossintetica de 0 2 por meio do experimento de Engelmann 
com bacterias (Figura 7-4). Para o estudo do modo de a^ao 
molecular e comando do motor flagelar devem ser consulta- 
dos livros de microbiologia. 

Com suprimento nutricional suficiente, o mixomiceto 
Dictyostelium discoideum vive como unicelular com locomo- 
^ao ameboide. Se ocorrer carencia de substancias nutritivas, 
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Tabela 7-1 Exemplos de compostos com eficacia quimiotactica em procariotos e eucariotos 


Organismo (tipo celular) 

Quimiotactico 

Princfpio de locomopao 

Tipo de reapao 

Bacterias 

Acido acetico 

0 2 , muitos apucares (por 
exemplo, galactose), compostos 
nitrogenados, fosfato, ions alcalinos 
e Tons alcalino-terrosos 

Flagelos bacterianos 

Flagelos bacterianos 

Fobotaxia negativa 
Fobotaxia positiva 

Fungos 

- Mixomicetos (plasmodio) 

Malato 

Flagelos 

Fobotaxia positiva 

- Dictyostelium (amebas na fase de 
saciedade) 

Acido folico 

Ameboide 

Topotaxia positiva 

- Dictyostelium (amebas sem nutripao) 

cAMP 

Ameboide 

Topotaxia positiva 

-Allomyces (gametas) 

Sirenina 1 

Flagelos 

Topotaxia positiva 

Algas (gametas) 

- Chlamydomas reinhardtii 

Glicoprotefnas 

Flagelos 

Topotaxia positiva 

- Ch. allensworthii 

Lurleno 

Flagelos 

Topotaxia positiva 

- Algas pardas 

Carboidratos, 1 entre outros 

Flagelos 

Topotaxia positiva 

Hepaticas (gametas) 

Sacarose, entre outros 2 

Flagelos 

Topotaxia positiva 

Samambaias (gametas) 

Ca-Malato 2 

Flagelos 

Topotaxia positiva 

Lycopodium (gametas) 

Citrato 2 

Flagelos 

Topotaxia positiva 


^ubstancias atrativas de gametas (gamonas), formadas por gametas femininos (muitas vezes com movimento deficiente ou imoveis); atraem os gametas 
masculinos. 

2 Substancias atrativas das arquegoniadas; nao esta claro que tecidos ou celulas do arquegonio formam a substancia atrativa. 



Figura 7-2 Exemplos de substancias atrativas de gametas A de algas 
pardas, B da alga verde unicelular Chlamydomonas allensworthii e C 
do fungo aquatico Allomyces (Blastocladiales). As gamonas das algas 
pardas derivam de acidos graxos insaturados (ver 5.10.1). A sirenina e 
urn sesquiterpeno (ver 5.15.2), o lurleno origina-se provavelmente da 
plastoquinona do cloroplasto (Figura 5-51); o apucar e uma p-D-xilose. 


as amebas com deficiencia nutricional produzem adenosi- 
na-3’5’-monofosfato (cAMP, Figura 7-5) e a liberam no meio. 
O quimiotactico e percebido pela ameba (sensivel a cAMP) do 
entorno e induz sua taxia quimiotopica positiva. Desse modo, 
devido as amebas que afluem do entorno, forma-se um cen¬ 
tra de agregapao, no qual (em parte igualmente dependente 
de cAMP) ocorrem processos de diferenciapao (ciclo de vida 
de Dictyostelium , ver 10.2, Figura 10-15). A produpao e a libe- 



Figura 7-3 Representapao esquematica de quimiofobotaxia positi¬ 
va em bacteria e, para comparapao, de quimiotopotaxia positiva em 
gradiente de concentrapao de um quimiotactico. 
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Figura 7-4 Celulas de Spirogyra com acumulagao de bacterias ae- 
rotacticas positivas (vermelho) no local da iluminagao do cloroplas- 
to em forma de fita (produgao fotossintetica do 0 2 ). A iluminagao 
da zona fora da fita nao provoca produgao de 0 2 . Por isso, nao sao 
atrafdas quaisquer bacterias. (Segundo T.W. Engelmann.) 


ragao de uma celula e a sua sensibilidade por meio da cAMP 
percorrem maximos e minimos que se repetem ciclicamente 
(com duragao de fase de aproximadamente 6-10 minutos), 
provocando topotaxia ritmica, observavel em experimento 
com amebas sobre placas de Petri, por exemplo (Figura 7-5). 
O receptor da cAMP esta localizado na membrana celular e 
e conhecido do ponto de vista molecular. Ele tern parentesco 
com a bacteriorrodopsina (a bomba de protons acionada pela 
luz, presente em Archaea halofila), com a rodopsina sensora 
das algas verdes (que funciona como receptor da fototaxia, ver 
7.2.1.2), o pigmento visual dos vertebrados (rodopsina) e ou- 
tros receptores de membrana celular dos vertebrados, como 
muitos receptores hormonais e os receptores do cheiro e do 
sabor. Uma topologia determinada reune esses receptores com 
sete a-helices e um condutor de sinal transmembrana sobre as 
assim chamadas proteinas G heterotrimericas (G representa li- 
gagao a GTP, ver livros de biologia celular). Isso permite supor 
que os quimiorreceptores e os pigmentos visuais dos vertebra¬ 
dos se desenvolveram de quimiorreceptores e receptores da 
fototaxia de halobacterias e eucariotos inferiores, respectiva- 
mente (Quadro 6-5). 

7.2.1.2 Fototaxia 

Principalmente os organismos fotossinteticamente ativos 
apresentam movimento livre orientado pela luz (fototaxia) 
e, dessa maneira, procuram a intensidade luminosa otima. 
No entanto, a fototaxia ocorre tambem em alguns flagela- 
dos nao verdes, alem de em plasmodios de mixomicetos 
(ver 10.2), que inicialmente apresentam reagao fototactica 
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Figura 7-5 Quimiotaxia na fase de agregagao em Dictyostelium 
discoideum. A Alteragao ritmica da formagao da cAMP, da libe- 
ragao da cAMP e da sensibilidade a cAMP de uma celula (ou de 
uma populagao celular sincronizada). Sobre o substrato reflete-se 
o comportamento de uma celula (ou da populagao de celulas) em 
um movimento ondular ameboide para o centra de atragao, o sftio 
a partir do qual ocorreu a primeira liberagao da cAMP (na fotogra- 
fia observam-se varios centros de atragao). B Formagao de cAMP a 
partir do ATP (intracelular) e decomposigao por fosfodiesterase (no 
meio). (Segundo E. Weiler.) 
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negativa, mas reagem positivamente apos induqao da for- 
maqao de esporangios. Na fototaxia ha tambem reaches 
fobicas e topicas. Durante a reaqao fobica podem ser dis- 
tinguidos movimentos de rejeiqao a diminuiqoes repenti- 
nas (em ingles, step down response ) e a elevaqoes repentinas 
(em ingles, step up response) da intensidade luminosa. 

A fotofobotaxia positiva realiza-se na bacteria purpurea 
Chromatium pelo fato de que o movimento flagelar e regulado 
por periodo curto, quando a luz perde intensidade repentina- 
mente. Como o corpo bacteriano praticamente nao possui iner- 
cia, ele entra imediatamente em repouso: mas na retomada do 
movimento geralmente e seguida nova dire^ao. Por outro lado, 
a eleva^ao da intensidade luminosa nao tern qualquer influencia 
sobre a dire^ao do movimento. Em Rho do spirillum, ao contrario, 
com diminui^ao da intensidade luminosa ocorre altera^ao da 
dire^ao do movimento do flagelo, que tern como consequencia 
o deslocamento para tras. O fator em que uma fonte luminosa 
deve ser mais forte do que uma segunda (e, com isso, na sua pre¬ 
sent ter a^ao atrativa) em Rho do spirillum e de apenas 1,01-1,03; 
a sensibilidade da diferen^a e, portanto, muito alta. Em ambos 
os casos, em Chromatium e em Rhodospirillum , as bacterias acu- 
mulam-se finalmente na regiao exposta a ilumina^ao, a qual nao 
podem mais deixar (“armadilha luminosa”). 

O espectro de a^ao da fotofobotaxia das bacterias purpureas 
e identico ao da fotossintese. A repentina altera^ao no transporte 
fotossintetico de eletrons parece ser decisiva para a rea^ao fobica. 
Isso apresenta completa correspondence com a rea^ao fotofo- 
botactica das cianobacterias rastejantes (inversao da dire^ao do 
movimento por redu^ao repentina da intensidade luminosa), nas 
quais uma analise pormenorizada revelou que o estado redox da 
plastoquinona e a grandeza-guia decisiva para a rea^ao fobica. A 
fototaxia negativa da bacteria sulfopurpurea Ectothiorhodospira 
halophila e desencadeada pela luz azul. O fotorreceptor Pyp (do 
ingles, photoactive yellow protein) e uma cromoproteina de 14 
kDa que tern, como grupo absorvente de luz, um resto de acido 
p-cumarico unido por liga^ao tioester a unica cisteina da pro- 
teina (acidos cinamicos, Figura 5-113), que no escuro ocorre 
como anion fenolato. A absor^ao da luz descora a cromoprotei- 
na, pois por protona^ao o anion fenolato e convertido na forma 
fenol nao carregada, que absorve no ultravioleta. 

Em Halobacterium , as rea^oes step-down e step-up possuem 
receptores diferentes: o da primeira e a bacteriorrodopsina na 
membrana purpurea, que, assim, funciona simultaneamente 
como transformador de energia e de sinal; o da ultima e igual- 
mente uma combina^ao retinilideno-protema, presumivelmente 
precursora da biossintese da bacteriorrodopsina. 

Nos organismos rastejantes, como, cianobacterias ( Phormi- 
dium) ou bacilarioficeas ( Navicula ) ha um tipo especial de foto¬ 
taxia: esses organismos escolhem uma das duas dire^oes possi- 
veis que leva a fonte luminosa; isso se deve a capacidade que eles 
possuem de perceber diferen^as de ilumina^ao nos lados ante¬ 
rior e posterior da celula. Em Navicula , por exemplo, a inversao 
autonoma da dire^ao do movimento, realizada em determinados 
intervalos de tempo, e retardada quando a extremidade anterior 
e mais fortemente iluminada do que a posterior, mas estimulada 
quando a extremidade posterior recebe intensidades luminosas 
mais elevadas. 


As algas unicelulares flageladas exibem, alem de rea- 
qoes fotofobicas (geralmente negativas sob intensidade 
luminosas elevadas), tambem reaqoes fototopicas (via de 
regra, positivas sob intensidade luminosas baixas). O es¬ 
pectro de aqao da fototaxia e nitidamente diferente do da 
fotossintese. O maximo de sensibilidade dessas reaqoes 
situa-se na faixa do azul ate azul-verde. Isso poderia ser 
uma adaptaqao a vida na agua, pois, com o aumento da 
profundidade, o espectro e cada vez mais restrito a re¬ 
giao do azul-verde (Figura 5-38) e, alem disso, nessa faixa 
espectral o sombreamento por outros organismos fotos- 
sinteticamente ativos e minimo. O deslocamento visado 
em direqao a fonte luminosa na fototopotaxia positiva e 
o afastamento visado da fonte luminosa na fototopota¬ 
xia negativa pressupoem que o organismo pode perceber 
tanto alteraqoes temporais da intensidade de luz quanto 
sua direqao de incidencia. A sensibilidade de direqao e 
alcanqada em parte por “aparelhos oculares” altamente 
especializados, constituidos de estigma (mancha oce- 
lar) dotado de pigmentos absorventes de luz e de uma 
regiao fotorreceptora verdadeira, dispostos de maneira 
caracteristica (entre si e em relaqao aos flagelos). Dois 
organismos-modelo estao especialmente bem estudados: 
Chlamydomonas (caracteristico para todas as algas verdes 
de locomoqao ativa) e Euglena (tipico para as euglenofice- 
as). Em ambos constatam-se principios distintos. Como 
caracteristica comum, constata-se que durante o desloca¬ 
mento para frente as celulas giram em volta do seu eixo 
longitudinal e, com isso, descrevem trajetoria em parafu- 
so - portanto, o eixo longitudinal da celula realiza movi¬ 
mento de piao (giro) em torno do eixo do deslocamento. 
Os aparelhos oculares, pelo menos as manchas ocelares, 
localizam-se na periferia da celula e, sob luz incidente 
obliquamente a direqao do movimento, altera-se periodi- 
camente a posiqao da mancha ocelar na regiao fotorrecep¬ 
tora em relaqao a incidencia da luz. 

Em Euglena , a mancha ocelar consiste em uma acu- 
mulaqao frouxa de goticula lipidicas no citoplasma, que 
contem principalmente astaxantina, um carotenoide tam¬ 
bem presente no reino animal. O fotorreceptor esta locali- 
zado no corpo paraflagelar da cova do flagelo (ver 2.2.2.3). 
E o caso de uma adenilato ciclase ativada por luz azul. 
O complexo fotorreceptor consiste em dois homologos 
(PACa e PAC(3), que, como heterotetrameros, existem no 
corpo paraflagelar no estado semicristalino. Como grupo 
cromoforo e utilizado FAD. Ja cedo os espectros de aqao 
indicam uma flavina (para captaqao de espectros de aqao, 
ver 6.7.2.4). Devido a forte sobreposiqao dos espectros de 
absorqao de carotenoides e flavinas, na incidencia lumino¬ 
sa lateral ocorre periodicamente sombreamento tempora- 
rio do corpo paraflagelar pelo estigma (Figura 7-6). Isso 
leva a alteraqao temporaria do batimento flagelar e, com 
isso, a uma correqao da rota enquanto a celula se desloca 
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Figura 7-6 Fototopotaxia positiva em Euglena. Devido a rotagao 
em volta do eixo longitudinal, o fotorreceptor e periodicamente 
sombreado (caixa a direita) na base do flagelo (corpo paraflagelar, 
vermelho) pelo estigma (= mancha ocelar, vermelho), ocasionando 
uma volta da celula em diregao do estigma (= para a fonte luminosa, 
para a esquerda). E considerada uma orientagao dicroica dos fotor- 
receptores como causa para sua ativagao dependente do angulo de 
incidencia da luz. (Segundo W. Haupt.) 


para a fonte luminosa; assim, a mancha ocelar nao som- 
breia mais o corpo paraflagelar (Figura 7-6). Esse processo 
nao e conhecido em detalhes, mas provavelmente ha par- 
ticipagao de ions Ca 2+ . 

Em Chlamydomonas (e nas cloroficeas flageladas em 
geral), a mancha ocelar localiza-se nos cloroplastos proxi¬ 
mo a superficie celular. Ela consiste em ate 8 camadas (em 
Chlamydomonas reinhardtii , encontram-se geralmente 
2-4) de globulos lipidicos ricos em carotenoide. Esses glo- 
bulos, alinhados paralelamente a superficie celular e com 
encaixe hexagonal denso, apresentam tamanho uniforme; 
entre as fileiras equidistantes de globulos, dispostas sobre 
membranas de tilacoides, encontram-se camadas inter- 
mediarias sem goticulas lipidicas (Figura 7-7). Os fotorre- 
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Figura 7-7 Fototopotaxia positiva em Chlamydomonas. A Eletromicrografia de urn corte transversal do estigma, mostrado na mesma 
disposigao que na celula (a esquerda = voltada para fora). Os globulos lipidicos sao revestidos internamente por urn tilacoide; nos espagos 
intermediaries encontra-se o estroma. 0 estigma atua como refletor (B) e reforga a intensidade luminosa no sitio dos fotorreceptores, 
presentes na plasmalema (zona vermelha). A ativagao periodica dos fotorreceptores por iluminagao unilateral realiza-se por meio da ro¬ 
tagao da celula durante o deslocamento e, na fototaxia positiva, leva a interrupgao temporaria do batimento flagelar do flagelo vizinho ao 
estigma e, assim, a virada na diregao da fonte luminosa. (A Original de L.A. Staehelin, gentilmente cedida, B segundo K.W. Foster e R.D. 
Smyth, complementada.) 
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ceptores apresentam disposigao dicroica na plasmalema, 
acima da mancha ocelar. 

O estudo molecular da natureza do fotorreceptor mos- 
trou que ele possui duas cromoproteinas, aparentadas com 
o pigmento visual rodopsina, que apresentam como grupo 
cromoforo um isomero do retinal existente em animais 
(Figura 7-8); como o retinal, esse isomero e formado de 
caroteno e absorve especialmente luz azul-verde ate verde. 
As apoproteinas das rodoposinas sensoras, denominadas 
rodopsina-canal 1 e 2 em Chlamydomonas , somente na re- 
giao do sitio de ligagao do retinal apresentam homologias 
de sequencias com as rodopsinas conhecidas, precisamente 
com as dos procariotos (bacteriorrodoipsina, halorrodop- 
sina). Alem disso, no C-terminal elas sao substancialmente 
mais longas do que todas as rodopsinas ate agora conheci¬ 
das. Ate o presente, a fungao dessas extensoes C-terminais 



Figura 7-8 Estrutura do retinal ligado a protefna, do grupo cromo¬ 
foro da rodopsina, em halobacterias, algas verdes e animais (me- 
tazoarios) na ausencia de luz. 0 retinal ocorre na rodopsina, com 
seu grupo aldefdo ligado covalentemente ao grupo s-amino de um 
residuo de lisina da apoproteina em forma de base-navio (no origi¬ 
nal, Schiff-Base) (campo de fundo azul: formagao de bases-navio, 
a partir de um aldefdo e um amino). 0 retinal da halobacterias e 
algas verdes ocorre no escuro na forma all-trans e, sob exposigao 
a luz, isomeriza da forma \2>-trans para a forma 13-c/s; o retinal dos 
animais ocorre na forma 11-c/s e, sob exposigao a luz, isomeriza 
para a forma all-trans. Na continuagao, deve alterar-se tambem a 
conformagao das respectivas apoproteinas. Na alga verde Chla¬ 
mydomonas, as proprias rodopsinas sensoras ativadas sao canais 
cationicos permeaveis ao Ca 2+ e a entrada de calcio na celula por 
fim modifica o batimento flagelar durante a reagao fototactica ou 
fotofobica. (Segundo E. Weiler.) 


ainda e desconhecida. Em Chlamydomonas existem ainda 
duas proteinas semelhantes a opsina (COP1 e 2), que exi- 
bem certa homologia com as rodopsinas dos invertebra- 
dos. Elas possuem um sitio de ligagao conservado para o 
retinal, bem como um dominio ativador da proteina G e 
sao menores do que as rodopsinas animais. No entanto, 
COP1 e COP2 nao participam da fototaxia ou de reagoes 
fotofobicas, como se acreditava originalmente. Enquanto 
as manchas ocelares das Euglenas prestam-se ao sombrea- 
mento do fotorreceptor (situado internamente), as man¬ 
chas ocelares altamente estruturadas das algas verdes fla- 
geladas tern atuagao exatamente oposta. Elas atuam como 
refletores que reforgam a intensidade da luz incidente late- 
ralmente no local dos fotorreceptores: as manifestagoes de 
interferencia da luz que chega a superficie celular e da luz 
refletida desempenham um grande papel, fornecendo um 
reforgo maximo de interferencia pela luz incidente ou re- 
fletida perpendicularmente ao arranjo das camadas de ca- 
rotenoide da mancha ocelar e nos comprimentos de onda 
da luz verde/azul-verde. A luz incidente na celula, pelo 
contrario, no local das rodopsinas sensoras e fortemente 
abrandada por extingao de interferencia. O estimulo perio- 
dico dos fotorreceptores leva - tambem nessas celulas com 
participagao de ions Ca 2+ - a uma alteragao temporaria do 
batimento do flagelo e da correspondente corregao da rota 
da celula, ate que nao haja mais luz (por incidencia late¬ 
ral e refletida da mancha ocelar) para a ativagao periodica 
da rodopsina sensora (Figura 7-8). Os fotorreceptores sao 
identicos aos canais ativados pela luz. Em outras palavras, 
rodopsinas-canais sao canais cationicos regulados direta- 
mente pela luz, permeaveis ao Ca 2+ e ao H + . Em correspon¬ 
dence com isso, esses modernos fotorreceptores estao em 
condigoes de conduzir ions e despolarizar celulas. Por isso, 
nos ultimos anos a rodopsina-canal 2 e expressa aumenta- 
da em diferentes tipos celulares animais e empregada para 
desencadear potenciais de agao em celulas normalmente 
nao sensiveis a luz. O fotorreceptor de Euglena tambem e 
empregado como instrumento molecular para manipula- 
gao do conteudo de cAMP de celulas animais por meio da 
luz azul. 

7.2.1.3 Outras taxias 

Alem dos estimulos quimicos e luminosos, alguns dos or- 
ganismos que se movimentam livremente reagem tambem 
a diferengas de umidade (higrotaxia), estimulos de conta- 
to (tigmotaxia), ao magnetismo da Terra (gravitaxia) ou 
a mudangas de temperatura (termotaxia). Os plasmodios 
de Dictyostelium podem perceber mesmo gradientes de 
temperatura de 0,05°C cnT 1 . Os fundamentos desse “bio- 
termometro” extremamente sensivel talvez pudessem ser 
as mudangas de fases (liquida ^ cristalina) de lipideos 
de membrana. Caso um organismo perceba estimulos 
ambientais diferentes e responda com taxia, as celulas 
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Figura 7-9 Magnetobacterium bavaricum, bacteria magnetotactica 
presente no Chiemsee.* A bacteria em forma de bastonete, flagelada 
(flagelos nao visfveis na preparagao), contem ate 1.000 magnetosso- 
mos em forma de bastonete, alinhados em varios cordoes e compos- 
tos de magnetita (Fe 3 0 4 ). Os globulos consistem em enxofre elemen- 
tar e nao sao importantes para o comportamento magnetotactico. Os 
magnetossomos possibilitam uma orientagao das celulas e do seu 
movimento no vetor do campo magnetico. No entanto, tambem e dis- 
cutido se as forgas de repulsao entre os cordoes de magnetossomos 
contribuem para a estabilizagao do corpo celular. (Segundo o original 
de M. Hanzlik e N. Petersen, gentilmente cedido.) 

precisam “compensar” as informagoes dessas fontes de 
estimulos. Assim, em Escherichia coli , a termotaxia nega- 
tiva desencadeada por temperaturas baixas pode ser com- 
pensada ou ate sobrecompensada por substancias de agao 
quimiotactica positiva; ao contrario, a termotaxia positiva 
induzida por temperaturas elevada pode ser compensada 
por substancias repulsivas. 

Uma particularidade e a capacidade de algumas bac- 
terias que vivem na lama de agua doce e salgada de se 
orientarem em campos magneticos (magnetotaxia). O 
magnetismo da Terra provoca um movimento para baixo 
(para a lama), pois o componente vertical de campo ge- 
ralmente e mais forte do que o horizontal. Como sensor 
de campo magnetico, atua uma cadeia de ate 100 cristais 
magneticos de membrana (Fe 3 0 4 ) de aproximadamente 50 
nm de comprimento de aresta, que funcionam de maneira 
semelhante a uma agulha de bussola (Figura 7-9). 

7.2.2 Movimentos intracelulares 


No interior da celula, com frequencia o citoplasma, o nu- 
cleo e as organelas mudam de local. Esses movimentos in¬ 
tracelulares podem se associar em multiplos aspectos aos 
movimentos livres dos organismos unicelulares. 


*N. de T. Lago localizado na Baviera (sul da Alemanha), a sudeste 
de Munique. 


A corrente plasmatica observada em muitas celulas 
e frequentemente desencadeada apenas por estimulos 
externos (por exemplo, luz, temperatura, lesao da celula, 
estimulos quimicos). Ela depende de um metabolismo ati- 
vo (entre outros, de ATP) e alcanga velocidades de 0,2-0,6 
mm por minuto (em celulas do entreno de Nitella , ate 6 cm 
por minuto em temperatura elevada). Em cada caso, a ca- 
mada plasmatica mais externa (o ectoplasma), associada 
a plasmalema, nao se movimenta. Uma vez que a polarida- 
de celular nao se altera pela corrente plasmatica, ela pode 
ancorar-se no ectoplasma ou tambem na plasmalema. As 
proteinas estruturais sao responsaveis pela corrente plas¬ 
matica. Elas sao dependentes de ATP e deslizam juntas, 
por exemplo, durante o movimento flagelar, o movimento 
de plasmodios ou a contragao muscular. Nao se conhece 
o significado fisiologico da corrente plasmatica (presente 
em todas as celulas), algo como a troca de materia dentro 
da celula ou entre celulas vizinhas. 

Os nucleos podem mudar de lugar no interior das ce¬ 
lulas. Na maioria das vezes, eles se movimentam para os 
sitios de crescimento celular mais intenso ou para locais 
de atividade metabolica especialmente mais elevada. As¬ 
sim, em celulas com crescimento apical acentuado (trico¬ 
mas de raizes, tubos polinicos) os nucleos encontram-se 
nas proximidades do apice em crescimento; em celulas 
lesadas, os nucleos situam-se frequentemente nas proxi¬ 
midades da parede celular volta para a lesao; em infecgoes 
fungicas (ver 8.3.4), os nucleos deslocam-se para os sitios 
de penetragao das hifas, onde se processam reagoes de 
defesas celulares especialmente intensivas. Na vizinhanga 
direta de meristemoides (por exemplo, iniciais dos esto- 
matos), os nucleos deslocam-se na diregao das celulas me- 
ristematicas e presumivelmente refletem um gradiente de 
materia (ver 6.4.2). 

Os movimentos de cloroplastos caracteristicos (por 
exemplo, em talos de algas, filidios de musgos, protalos 
de pteridofitas e em espermatofitas, especialmente em 
plantas aquaticas) dependem da intensidade luminosa 
e dirigem essas organelas para os locais de otima expo- 
sigao a luz. Na disposigao sob luz fraca, os cloroplastos 
encontram-se nas paredes celulares anterior e posterior 
diretamente iluminadas e voltam para a luz sua superficie 
maior (superficie maxima de captagao de quanta de luz). 
Ja sob luz forte (disposigao sob luz forte), os cloroplastos 
deslocam-se para as paredes laterals e expoe a luz sua me- 
nor superficie possivel, a fim de evitar danos por radiagao 
(ver 5.4.8) (Figura 7-10). 

Em musgos, os espectros de agao apontam para uma flavina ou 
flavoproteina como receptor da reagao sob luz fraca e da reagao 
sob luz forte. Na reagao, especialmente bem-estudada, do clo- 
roplasto achatado da alga filamentosa Mougeotia (ver 10.2), ha 
participagao de fitocromo na reagao sob luz fraca; na reagao sob 
luz forte, alem de fitocromo, participa um receptor de luz azul. 
Por conseguinte, por meio da luz vermelha pode-se induzir a 
reagao sob luz fraca e anular essa indugao pela exposigao ime- 
diata a luz vermelho-distante; trata-se, portanto, de uma reagao 








Tratado de Botanica de Strasburger 495 



Figura 7-10 Movimento de cloroplastos. A Disposi¬ 
gao dos cloroplastos de um filfdio de musgo sob luz 
forte e fraca (diregao da luz perpendicular ao piano 
do desenho). B Disposigao do cloroplasto achatado 
na celula de Mougeotia scalaris. Se celulas manti- 
das no escuro (1) forem submetidas a pulsos cur- 
tos (1 min) de luz vermelha, o cloroplasto assume a 
disposigao sob luz fraca (2). A fotorreversibilidade 
da reagao por irradiagao alternante com luzes ver¬ 
melha e vermelho-distante aponta para a participa- 
gao do sistema de fitocromos; a diregao da luz e 
perpendicular ao piano do desenho. A rotagao do 
cloroplasto se processa em cerca de 30 min. (Se- 
gundo P. Schopfer.) 


da classe II (ver 6.7.2.4). Nas angiospermas, a disposigao dos 
cloroplastos e governada pelos receptores de luz azul do grupo 
das fototropinas: a fototropina 1 governa a reagao sob luz fraca 
e a fototropina 2, sob luz forte (fototropina, ver 6.7.2.4, 7.3. 1.1, 
7.3.2.5 e Quadro 6-5). 

Os experimentos de iluminagao com luz polarizada 
linear resultaram em marcado dicroismo da absorgao 
por fitocromo em Mougeotia. Por dicroismo entende- 
-se a dependencia da absorgao da luz pelas moleculas em 
relagao a diregao do vetor eletrico da onda luminosa. O 
dicroismo torna-se fortemente perceptivel quando essas 
moleculas estao altamente ordenadas e a preparagao e ir- 
radiada com luz monocromatica linearmente polarizada, 
com diferentes pianos de vibragao, e a absorgao, ou a agao 
biologica, e verificada. Alem disso, as exposigoes pontuais 
da membrana plasmatica e do ectoplasma subjacente a luz 
vermelha causam uma reagao localizada do cloroplasto, 
que se afasta do local da exposigao e assume parcialmente 
a disposigao sob luz forte (Figura 7-11). O dicroismo do 
fitocromo indica um arranjo bastante regular do fotorre- 
ceptor nessa celula; a eficacia local da exposigao a luz do 
citoplasma periferico, tambem constatada na maioria dos 
outros sistemas com rotagao de cloroplastos, mostra que 
os fotorreceptores estao localizados no ectoplasma. 



Figura 7-11 Parte de uma celula de Mougeotia em corte transver¬ 
sal (acima) e em vista superficial (abaixo). A antes, B durante e C 
apos exposigao a luz vermelha polarizada (a diregao da incidencia 
esta indicada pela seta vermelha e o piano de vibragao pela seta 
dupla. A disposigao do cloroplasto e do estado de atividade do fi¬ 
tocromo (tragos vermelhos) estao representados em A e C. Os tra- 
gos paralelos a superficie representam P r (do ingles, r = red) e os 
tragos perpendiculares a estes representam P fr (do ingles fr = far 
red) (fitocromo ativo): esta e uma ordenagao formal, que representa 
as propriedades dicroicas do fitocromo nestas celulas, mas nao a 
orientagao real (desconhecida) das moleculas dos cromoforos. 
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No sitio de forma^ao de fitocromo ativo (P fr )> em 
Mougeotia ocorre eleva^ao da concentra^ao intracelular de 
Ca 2+ , pelo aumento da absor^ao celular e pela acentuada 
libera^ao de Ca 2+ no entorno dos cantos dos cloroplastos. 
Isso leva a um encurtamento dos microfilamentos (presu- 
mivelmente com participa^ao de actina) nas bordas dos 
cloroplastos - e, com isso, ao movimento. 


7.3 Movimentos de orgaos vivos 


Denominam-se tropismos os movimentos de curvatura 
de organismos ou orgaos adultos, desencadeados e dire- 
cionados por um estimulo unilateral (ver 7.3.1). Em geral, 
as curvaturas realizam-se por meio do crescimento bem 
distinto de lados opostos de um orgao, sendo raramente 
causadas por altera^oes de turgor. Por outro lado, se o tipo 
e dire^ao do movimento for determinado apenas pela es- 
trutura do orgao reagente e o estimulo servir meramente 
como desencadeador (independente se agir em todos os 
lados ou unilateralmente), estamos diante de uma nastia. 
Na maioria das vezes, as nastias (ver 7.3.2) sao provocadas 
por altera^oes reversiveis de turgor; mas raramente, elas 
realizam-se por crescimento bem distinto de lados opos¬ 
tos do orgao. Nastias e tropismos sao opostos aos movi¬ 
mentos autonomos de orgaos governados por mecanis- 
mos internos (ver 7.3.3). 

Segundo o tipo do estimulo desencadeador, tanto os 
tropismos quanto as nastias sao bem distintos. 


7.3.1 Tropismos 


Uma resposta tropica positiva ocorre em dire^ao a fon- 
te do estimulo e uma resposta negativa se afasta do esti¬ 
mulo. Quando se forma determinado angulo em rela<;ao 
a fonte do estimulo, fala-se em plagiotropismo; se esse 
angulo for de 90°, ocorre diatropismo (tambem denomi- 
nado tropismo transversal). Se o tropismo basear-se em 
crescimento diferencial, ele ocorre tambem apenas em 
orgaos em crescimento, e a capacidade de rea^ao termina 
com o crescimento. Em geral, ha participa^ao do cresci¬ 
mento em extensao; mais raramente - por exemplo, no 
encurvamento para cima de caules dispostos horizontal- 
mente - tambem participam divisoes celulares. No en¬ 
curvamento positivo, o lado do orgao nao voltado para 
o estimulo geralmente cresce mais; esse e o caso tanto 
em plantas superiores quanto em alguns sistemas uni- 
celulares (por exemplo, esporangioforos de Phycomyces , 
Pilobolus). No entanto, por meio de estimulo lateral pode 
haver inibi^ao do crescimento apical bastante acentua- 
do em determinadas celulas (por exemplo, cloronemas 
de pteridofitas e tubos polinicos), e um novo apice pode 
ser induzido (voltado para o estimulo), continuando a 


crescer com dobra pronunciada. Portanto, o lado voltado 
para o estimulo apresenta crescimento mais intenso com 
tropismo positivo. 

7.3.1.1 Fototropismo e escototropismo 

Muitos orgaos ocupam posi^ao vantajosa mediante inci- 
dencia unilateral da luz, para otimizar o aproveitamento 
de luz na fotossintese. A maioria dos caules exibe rea^ao 
fototropica positiva (Figura 7-12), alem de muitos pecio- 
los, os esporangioforos unicelulares de algumas mucorace- 
as (por exemplo, Phycomyces e Pilobolus) e os corpos fru- 
tiferos de algumas especies de Coprinus. O fototropismo 
negativo e mais raro, sendo encontrado, em raizes adesivas 
e raizes aereas (por exemplo, hera, Araceae), rizoides de 
hepaticas e protalos de samambaias, gavinhas de videiras 
selvagens munidas de discos adesivos, o hipocotilo do vis- 
co e, em casos excepcionais (por exemplo, em Sinapis , Fi¬ 
gura 7-12), em radiculas; no entanto, a maioria das raizes 
exibe afototropsimo. Muitos ramos laterais exibem plagio- 
fototropismo, as laminas foliares (Figura 7-12) e os talos 
de hepaticas mostram diafototropismo. Ocasionalmente, 
ao longo do desenvolvimento e acionado o fototropismo. 
Os pedunculos florais (de Linaria cymbalaria , Cyclamen 
persicum , Tropaeolum majus , por exemplo) exibem foto¬ 
tropismo positivo antes da fecunda^ao e negativo apos a 
fecunda^ao, de modo que os frutos sao abrigados para a 
germina^ao em fendas de muros e locais adequadamente 
semelhantes. 

Nos protonemas de musgos e cloronemas de pteri¬ 
dofitas, cujo fototropismo baseia-se em deslocamento 
do ponto de crescimento, o sistema de fitocromos e o 



Figura 7-12 Plantula de mostarda em cultivo hidroponico, ilumina- 
da unilateralmente a partir da direita (seta). 0 caule exibe fototro¬ 
pismo positivo e a raiz reage negativamente (excepcionalmente); 
as laminas foliares dispoem-se perpendicularmente a luz incidente, 
mostrando diafototropismo. (Segundo F. Noll.) 
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fotorreceptor. A partir dos experimentos com exposi- 
gao a luz, como no caso do movimento dos cloroplastos, 
pode-se concluir que no ectoplasma existe um arranjo 
altamente orientado das moleculas de fotorreceptores. 
Todas as reagoes fototropicas, que se baseiam no cres- 
cimento diferencial de lados iluminados e sombreados, 
mostram o mesmo espectro de agao com pico no ultra- 
violeta (370 nm) e maximo de atividade com tres picos 
no azul (Figura 7-13). Pelo fato de o pico no UV lembrar 
a absorgao da flavina, mas a regiao do azul assemelhar-se 
a absorgao dos carotenoides (Figura 5-41), por muito 
tempo a natureza do cromoforo participante ficou des- 
conhecida. Contudo, recentemente, com o emprego de 
mutantes, os fotorreceptores puderam ser identificados, 
primeiramente em Arabidopsis thaliana e, apos, tambem 
em outras especies. 

Foi possivel isolar mutantes em Arabidopsis thaliana , que na 
verdade nao mostravam mais qualquer reagao de alta intensi- 
dade dependente de luz azul (inibigao do crescimento do hi- 
pocotilo em plantulas estioladas sob luz forte, mutante cry 1, 
ver 6.7.2.1), embora ainda exibissem fototropismo positivo 
normal. Outro mutante sob luz fraca nao mostrou mais qual¬ 
quer fototropismo, mas inibigao normal do alongamento do 
hipocotilo (mutante nph 1; do ingles, non phototropic hypoco- 
tyl). Disso, foi possivel concluir que no minimo dois recepto- 
res de luz azul separados sao responsaveis pelo desencadea- 
mento da fotomorfogenese, por um lado, e do fototropismo, 
por outro lado; com isso, o receptor do fototropismo nao po- 
deria ser identico ao criptocromo (Tabela 6-8). Hoje se sabe 
que dois receptores de luz azul, aparentados estruturalmente, 
governam o fototropismo: fototropina 1 (codificada pelo gene 
NPH 1) e a fototropina 2, estruturalmente semelhante (codi- 



Figura 7-13 Espectro de agao do fototropismo (curva vermelha, pri- 
meiro encurvamento positivo de coleoptilos de Avena), bem como 
espectro de extingao da fototropina recombinante (expresso em 
Escherichia coli) de Avena, apos acrescimo do cromoforo FMN. (Fo¬ 
totropina: segundo dados de J.M. Christie e W.R. Briggs.) 


ficada pelo gene NPL1). A fototropina 1 e um receptor de luz 
fraca e a fototropina 2 e um receptor de luz forte. O mutante 
duplo (nphl/npll) nao mostra mais fototropismo. Em angios- 
permas, as fototropinas governam tambem os movimentos de 
cloroplastos e celulas-guarda. 

Fototropina 1 e fototropina 2, receptores de fototropismo, sao 
cromoproteinas, cujas apoproteinas de aproximadamente 120 
kDa de massa molecular contem, como cromoforo, flavina mo- 
nonucleotideo (FMN) ligada de modo nao covalente. O espectro 
de absorgao das fototropinas corresponde exatamente ao espec¬ 
tro de agao do fototropismo, de modo que os carotenoides pare- 
cem nao serem participantes (Figura 7.13). 

As fototropinas sao proteinas-cinases e fosforilam na pre- 
senga de ATP (presumivelmente a residuos de serina ou 
treonina), em reagao diretamente dependente de luz azul. 
Admite-se que esse estado representa o fotorreceptor ati- 
vado. A outra rota de sinalizagao ainda nao e conhecida. 
No entanto, presume-se que o estado de ativagao da foto¬ 
tropina regula a distribuigao de auxina no orgao e o cres¬ 
cimento lateral diferencial e causado por uma distribuigao 
correspondentemente assimetrica de auxina (ver abaixo; 
Auxina, ver 6.6.1). 

A reagao fototropica foi estudada de maneira especial- 
mente intensiva em coleoptilos de gramineas, hipocotilos e 
epicotilos de plantulas e no esporangioforo de Phycomyces. 
Em todos os casos, resultou uma dependencia complexa 
da reagao em relagao a quantidade de luz aplicada (ao pro- 
duto da intensidade luminosa em W m~ 2 e ao tempo de 
exposigao em s; unidade W m~ 2 s = J m~ 2 ). No coleopti- 
lo de Avena (Figura 7-14), que pode ser considerado um 
exemplo tipico, com quantidades de luz muito baixas (na 
faixa de aproximadamente 10 _1 -10 2 J m“ 2 ) manifesta-se fo¬ 
totropismo positivo. A intensidade desse fototropismo, no 
entanto, com outro aumento da quantidade de luz volta 
novamente ao zero, para sob 10 4 } m“ 2 transformar-se de 
novo em fototropismo positivo (diz-se que ha uma pri- 
meira e uma segunda reagao fototropica positiva). Sob 
quantidades de luz muito elevadas, surge uma segunda 
regiao de indiferenga e oposta a ela uma terceira reagao 
positiva, a qual, entretanto, so aparece em experimento e 
nao desempenha qualquer papel sob intensidades lumino- 
sas naturais. Para o fototropismo sob luz do dia natural, a 
regiao da segunda reagao positiva e relevante; plantulas no 
solo reagem talvez a luz incidente muito fraca e tempora- 
ria, na regiao da primeira reagao positiva. Experimental- 
mente, esse foi o melhor estudo. 

A fonte de estimulo para a primeira reagao positiva, no coleop- 
tilo de aveia situa-se em torno de 10” 1 J m” 2 , e ate 10 2 J m” 2 existe 
proporcionalidade aproximada entre o encurvamento fototropi- 
co obtido e a quantidade de luz aplicada. O periodo de reagao 
(dependendo das condigoes do entorno, como, por exemplo, a 
temperatura) e de 25-60 min, e a duragao da reagao (que vai do 
comego ate o final do encurvamento) e de aproximadamente 24 
h (Figura 7-15). 
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Figura 7-14 Curva de dose-efeito da reagao fototropica de coleop- 
tilos de Avena. As plantas foram exposta a luz, por 1 - 120 s com 
8 • 1CF 2 W m" 2 (segmento preto da curva) ou por 1 s - 3 h com 3,5 W 
m" 2 (segmento vermelho da curva). Quantidade de luz em J m" 2 = W 
m" 2 s. Os desenhos esquematicos indicam a situagao atual do estado 
de fosforilagao (tracejado) da fototropina (receptor de fototropismo), 
dependente da quantidade de luz aplicada (desenhos a-d). Demais 
esclarecimentos no texto. (Curva de dose-efeito segundo B. Steyer; hi- 
potese da fototropina segundo M. Salomon, M. Zachert e W. Rudiger.) 


Nao considerando o fototropismo das celulas com cres- 
cimento apical (ver acima), ocorre curvatura fototropica 
positiva, em resposta ao aumento do crescimento do lado 
sombreado oposto ao lado iluminado. Em geral, a regiao 
de sensibilidade luminosa maxima situa-se na parte api¬ 
cal da zona de curvatura. Em coleoptilos (Figura 7-15A), 



Figura 7-15 Fototropismo do coleoptilo. A Andamento das curva- 
turas fototropicas estimuladas por irradiagao unilateral (seta). A 
esquerda: primeira reagao positiva (“reagao basipeta, do alemao 
Spitzenreaktion”), a direita: segunda reagao positiva (“reagao acro- 
peta, do alemao basisreaktion ”) no coleoptilo da aveia. B Irradiagao 
de metade do coleoptilo. A luz incide perpendicularmente ao piano 
do papel sobre metade do orgao, a outra permanece sombreada 
(tracejado). 0 objeto nao se curva na diregao da fonte de luz (para o 
observador), mas no piano do papel correspondente a diferenga de 
claridade entre as metades exposta e nao exposta a luz (crescimen¬ 
to mais intenso do lado sombreado). (Segundo E. Libbert.) 


para o desencadeamento da primeira reagao positiva 
ha necessidade de exposigao a luz do extremo do apice 
(aproximadamente 0,25 mm). Como a reagao tambem 
ocorre quando apenas essa regiao e iluminada, e neces- 
saria uma condugao de sinal do sitio de percepgao da luz 
para o sitio da reagao de curvatura. A primeira curvatu¬ 
ra positiva inicia no apice e progride gradualmente para 
a base (reagao basipeta). A segunda curvatura positiva 
ocorre desde o principio nas proximidades da base do 
coleoptilo (reagao acropeta); aqui tambem o apice do co¬ 
leoptilo e especialmente sensivel (cerca de 0,5 mm), mas 
em menor grau igualmente as partes basais do orgao. Em 
ambos os casos, ha participagao da fototropina 1; uma 
reagao mediada pela fototropina 2 produz-se apenas sob 
quantidades luminosas ainda mais elevadas (terceira cur¬ 
vatura positiva). 

As plantas mais velhas percebem iluminagao unilateral nos 
apices caulinares, mais frequentemente nas laminas das fo- 
lhas j ovens. Em Tropaeolum , os peciolos sao fototropicamente 
sensiveis. Se a luz de fontes de dois lados incidir com angulo 
e intensidade diferentes sobre um orgao com capacidade de 
reagao fototropica, na maioria dos casos observa-se curvatura 
na diregao da resultante, que pode ser formada a partir de um 
paralelograma de forgas de diregao e quantidade de estimulo 
(Figura 7-16). 

Contudo, a diregao da luz nao e percebida no fototropis¬ 
mo, mas sim a diferenga de luminosidade entre o lado 
iluminado e o lado sombreado. Isso pode ser mostrado, 
por exemplo, pela chamada exposigao de uma metade 
(Figura 7-15B). As diferengas de luminosidade necessa- 
rias entre os dois lados surgem por dispersao ou absorgao 



Figura 7-16 Curvatura fototropica segundo a lei da resultante, sob 
exposigao simultanea com fontes luminosas (L 1f L 2 ) de intensidades 
diferentes. As intensidades de irradiagao das fontes luminosas (aqui 
vistas de cima) incidentes sobre o objeto estao representadas como 
vetores de um paralelograma de forgas. 
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da luz (“pigmentos de sombra”, por exemplo, carotenoi- 
des no apice do coleoptilo) no interior do orgao. Em cole¬ 
optilos, a distinta intensidade luminosa em sitios diferen- 
tes do orgao pode ser diretamente correlacionada com o 
grau de fosforilagao da fototropina, que existe predomi- 
nantemente no apice e em menor quantidade na base do 
coleoptilo (Figura 7-14). A hipotese da fosforilagao ofe- 
rece tambem possibilidade de explicagao para a depen¬ 
dence complexa da reagao fototropica da quantidade de 
luz. Intensidades luminosas muito baixas e periodos de 
irradiagao curtos bastam apenas para ativar fototropina 1 
suficiente do lado iluminado na regiao apical do coleopti¬ 
lo. No apice do coleoptilo forma-se um gradiente de fos¬ 
forilagao da fototropina. Com o aumento da intensidade 
ou duragao da exposigao a luz, a fototropina 1 no lado 
sombreado do apice do coleoptilo tambem e progressiva- 
mente fosforilada: a diferenga de fosforilagao desapare- 
ce. Se a intensidade luminosa for ainda mais aumentada, 
finalmente reage tambem a fototropina 1 (existente em 
concentragao muito mais baixa ou mais fortemente pro- 
tegida) da base do coleoptilo. Ela reage primeiramente no 
lado iluminado e, apos, com a continuagao do aumento 
da intensidade ou duragao da exposigao a luz, tambem 
no lado sombreado: o gradiente de fosforilagao em for- 
ma^ao (e, por fim, novamente desaparecendo) governa 
a segunda curvatura fototropico (reagao da base, Figu¬ 
ra 7-15A). Admite-se entao que o transporte de auxina 
e regulado pela fototropina, diretamente ou por meio de 
cadeia de sinalizagao. De acordo com essa ideia, um gra¬ 
diente de fosforilagao da fototropina efetua distribuigao 
assimetrica da auxina no orgao e este, por sua vez, deve 
manifestar diferentes velocidades de crescimento nos la- 
dos iluminado e sombreado. Em coleoptilos, puderam 
ser apresentadas comprovagoes da hipotese da auxina do 
fototropismo. Em outros orgaos de plantas superiores, a 
situagao nao esta definitivamente esclarecida; quanto aos 
fototropismos da plantas inferiores, a cadeia causal esta 
completamente obscura. 

A iluminagao unilateral de coleoptilos de plantulas de 
gramineas estioladas, na regiao da primeira e da segunda 
curvatura positiva, provoca deslocamento lateral da auxi¬ 
na do lado iluminado para o lado sombreado do orgao, 
na regiao do apice do coleoptilo, e inibigao do transpor¬ 
te basipeto de auxina (ver 6.6.1.3) para o lado iluminado 
(Figura 7-17). A assimetria, causada na distribuigao da 
auxina no apice do coleoptilo, propaga-se entao median - 
te transporte polar de auxina ate a base, levando a um 
crescimento maior no flanco sombreado mais rico em 
auxina. Uma diferenga de crescimento de apenas 2% no 
flanco oposto do orgao ja provoca uma curvatura de 10°. 
Logo, a transmissao de sinal no fototropismo consiste em 
um transporte assimetrico de auxina. Por isso, os inibi- 
dores do transporte polar de auxina (por exemplo, acido 
2,3,5-triiodobenzoico, TIBA) prejudicam tambem a rea¬ 
gao fototropica. 



Figura 7-17 Transporte lateral de auxina durante o fototropismo de 
coleoptilos. Setas: diregao da irradiagao. A Demonstragao da ne- 
cessidade de transporte lateral livre. Uma lamina de vidro dispos- 
ta perpendicularmente a diregao da luz (b) impede o transporte e 
a curvatura, mas outra disposta paralelamente (c) nao impede. B 
Interceptagao da auxina oriunda do apice do coleoptilo separado, 
com auxflio de blocos de agar, no controle (a), transporte lateral 
livre (b) e transporte lateral impedido (c). No transporte lateral livre, 
a iluminagao unilateral provoca aumento na liberagao de auxina no 
flanco afastado da luz. Para comparagao, os apices sao supridos de 
AIA radioativo e mede-se a radioatividade nos blocos. C Sinaliza¬ 
gao por meio do transporte longitudinal de auxina; (a) a iluminagao 
unilateral provoca transporte lateral de auxina no apice separado; 
(b) o apice e novamente disposto sobre a base; (c) a distribuigao 
assimetrica de auxina comunica-se com a base e provoca curvatura 
nela. Comparar com o modelo de fosforilagao da fototropina (Figura 
7-14). - Numeros: conteudo relativo de auxina. (Segundo E. Libbert.) 


Em lianas tropicais (por exemplo, Monstera gigantea , Araceae), 
constatou-se que as plantulas buscam forofitos adotando uma 
curvatura de crescimento voltada para a parte mais escura do 
ambiente. Pelo fato de as plantulas crescerem sobre todos os la- 
dos do forofito, isso nao evidencia o fototropismo negativo, mas 
sim um crescimento dirigido para a sombra: escototropismo. 
Quando a plantula alcanga o forofito, a sensibilidade escototropi- 
ca transforma-se em fototropismo positivo, conduzindo a planta 
a luz na regiao do dossel. O mecanismo causal do escototropis¬ 
mo e desconhecido. 

7.3.1.2 Gravitropismo 

Com auxilio da curvatura do crescimento, muitas plantas 
podem ajustar seus orgaos a aceleragao da Terra (g = 9,81 
m s“ 2 ) em determinada diregao; essa reagao e denomina- 
da gravitropismo (antigamente: geotropismo). Em uma 
escarpa, por exemplo, as plantas crescem de modo que o 
eixo longitudinal fique na diregao vertical, nao perpendi¬ 
cular a superficie terrestre local. Eixos trazidos da posi- 
gao normal, como, pedunculos florais, encurvam-se ate 
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Figura 7-18 Gravitropismo. A Gravitropismo positivo da radicula; 
tempo transcorrido apos o inicio da posigao horizontal, em horas. 
Os intervalos 0-5 marcados sobre a raiz mostram o aumento de 
comprimento dos segmentos de raiz durante a reagao. Dependendo 
da especie, a reagao total necessita de duas ate varias horas. B 
Gravitropismo negativo do caule de uma plantula. A sequencia de 
numeros indica estagios isolados da reagao, a qual, dependendo da 
especie, necessita de duas ate varias horas. (A segundo J. Sachs; B 
segundo W. Pfeffer.) 

ficarem novamente na diregao vertical. Caules de cereais 
prostrados pela agao do tempo, por intermedio da curva- 
tura nos nos, podem de novo assumir a posigao vertical. 

As raizes principals (Figura 7-18A), os rizoides de al- 
gas e hepaticas, ou protalos de pteridofitas sao gravitro- 
picos positivos, ou seja, crescem em diregao ao centro da 
Terra. Os caules principals (Figura 7-18B), os esporangi- 
oforos das mucoraceas e os corpos frutiferos de muitos 
fungos de chapeu exibem reagao gravitropica negativa. 
As raizes laterals de primeira ordem geralmente tern cres- 
cimento lateral (diagravitropismo) ou inclinado para bai- 
xo em determinado angulo (plagiogravitropismo). Mui¬ 
tos ramos laterals e folhas, bem como rizomas, mostram 
reagao gravitropica ou plagiogravitropica. Raizes laterals 
de segunda ordem geralmente sao insensiveis a gravidade 
(agravitropicas), assim como os ramos laterals das “for¬ 
mas de tristeza” (por exemplo, chorao)*. Como o fototro- 
pismo, o gravitropismo de algumas plantas pode experi- 
mentar transformagao durante o desenvolvimento ou em 
resposta a alteragao das condigoes ambientais. 

Assim, por exemplo, a parte superior do pedunculo do botao flo¬ 
ral da papoula e gravitropica positiva (“botao floral inclinado”), 
mas torna-se negativa, tao logo a flor prepara-se para a antese. 


*N. de T. No original, foi utilizada a palavra composta Trauer- 
formen. O substantivo Trauer expressa tristeza, razao pela qual foi 
proposta a tradugao livre acima. Chorao e nome popular de Salix 
babylonica , especie asiatica de ramos pendentes e, muitas vezes, cul- 
tivada como ornamental. 


Em muitas especies (por exemplo, Holosteum umbellatum , Ca- 
landrinia , Arachis , entre outras), os pedunculos florais sao gravi¬ 
tropicos negativos e os pedunculos dos frutos sao positivos; em 
Lilium martagon , observa-se o inverso. Em especies de pinheiros 
e abetos,** por exemplo, se a gema apical (gravitropica negativa) 
for retirada, os ramos laterals superiores, originalmente diagra¬ 
vitropicos ou plagiogravitropicos, tornam-se erguidos (gravitro¬ 
pismo negativo); apos, geralmente um deles assume a fungao e a 
posigao do broto principal, enquanto os demais retornam a posi¬ 
gao inicial (dominancia apical, ver 6.6.1.4). 

A temperatura baixa do inverno provoca diagravitropismo 
em algumas especies herbaceas ( Senecio vulgaris , Sinapis arven- 
sis, Lamium purpureum, entre outras), cujos caules no verao sao 
gravitropicos negativos; elas reagem assim eventualmente sob 
o abrigo da camada de neve. Por exposigao a luz, os rizomas 
diagravitropicos de Adoxa ou Circaea tornam-se gravitropicos 
positivos e, assim, retornam ao interior do solo; nos rizomas de 
Aegopodium podagraria , para essa mudanga basta irradiagao de 
30 s com luz vermelha. O escurecimento torna gravitropicos ne¬ 
gativos os caules diagravitropicos de Vinca e Lysimachia nummu- 
laria , entre outras. 

E possivel demonstrar de diferentes maneiras que as cur- 
vaturas gravitropicas sao reagoes a aceleragao de massa, 
normalmente provocadas pela gravidade atuando unila- 
teralmente. A aceleragao centrifuga (c) atua de maneira 
igual a aceleragao da Terra (g, Figura 7-19B); se as duas 
forgas forem de igual magnitude, vale novamente a lei da 
resultante (Figura 7-16): portanto, a gravidade e a forga 
centrifuga sao sentidas pela planta de modo equivalente. 
Por outro lado, e possivel eliminar curvaturas gravitro¬ 
picas quando uma planta, inicialmente com crescimento 
ortotropico, na posigao horizontal sofrer rotagao lenta em 
torno do seu eixo longitudinal (sobre um clinostato, Figu¬ 
ra 7-19A). Se a velocidade de rotagao for suficientemente 
grande para eliminar a percepgao unilateral da gravidade 
e suficientemente pequena para nao permitir a agao de 
forgas centrifugas (algumas voltas por minuto), o espago 
gravitacional e compensado. 

Em geral, as curvaturas gravitropicas tambem se ba- 
seiam no crescimento diferencial de metades opostas de 
um orgao; por isso, como tambem acontece nas reagoes 
fototropicas, reagem as zonas com capacidade de cresci¬ 
mento: as zonas subapicais de crescimento principal das 
raizes ou do caule, hipocotilo ou epicotilo da plantulas 
(Figura 7-18). Uma vez que a zona de alongamento das 
raizes e curta, o processo de curvatura e relativamente 
simples. Em caules, a curvatura comega no apice e pro¬ 
gride na diregao basal; a curvatura afasta-se da vertical e 
depois volta, ate que, apos alguns movimentos pendulares, 
o caule fica exatamente na vertical. Apenas parcialmente, 
esses movimentos pendulares sao atribuidos ao estimulo 


** N. de T. No original, constam os termos Fichten e Tannen, que 
podem ser traduzidos como pinheiros ( Picea ) e abetos {Abies), res- 
pectivamente. Ressalte-se que o termo “pinheiro” e muitas vezes em- 
pregado como nome popular de outros generos de gimnospermas, 
como Pinus e Araucaria , por exemplo. 
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Figura 7-19 Demonstragao da aceleragao de massa como estimulo adequado no gravitropismo. A A esquerda, um individuo de Coleus com 
orientagao normal; a direita, mantido sobre clinostato em giro lento (poucas voltas por minuto). Com a supressao da gravidade unilateral, nao 
se processa curvatura gravitropica negativa do caule e se manifesta a epinastia das folhas, antes compensada pelo gravitropismo negativo. B 
Validade da lei da resultante, por atuagao simultanea de uma aceleragao centrifuga (c) e da aceleragao da Terra (g). A diregao do crescimento 
segue a resultante (r). (A de H. Mohr, B segundo E. Libbert.) 


gravitropico repetido (oposto) durante o encurvamento; 
em parte, sao independentes da gravidade (por exemplo, 
tambem no clinostato), e os mecanismos que os governam 
ainda sao desconhecidos. 

Em determinados casos, apos um estimulo gravitropico, partes 
adultas tambem podem retomar o crescimento. Em caules de 
gramineas trazidos de posigao de repouso, no lado inferior os 
nos comegam a crescer vigorosamente, de modo que o caule no- 
vamente se ergue (Figura 7-20). Sobre o clinostato, estabelece-se 
uma promogao de crescimento em todos os lados dos nos, mos- 
trando que tambem aqui o estimulo gravitacional ainda e perce- 
bido. Caules, ramos e raizes de arvores, por meio de crescimento 
longitudinal e em diametro de seus cambios, tambem podem 
mostrar reagoes gravitropicas, na verdade muito lentas; nesse 
sentido, o cambio com estimulo gravitropico forma o “lenho de 
reagao” anatomicamente distinto. Em gimnospermas, o lenho 
de reagao forma-se no lado inferior (lenho de compressao) e em 
angiospermas latifoliadas no lado superior (lenho de tensao). O 
lenho de reagao forma-se tambem por falta de crescimento lon¬ 
gitudinal e, com isso, falta de curvatura para cima (por exemplo, 
apos a retirada da gema apical); portanto, sua origem nao e in- 
duzida pela tensao ou compressao da curvatura; na verdade, a 
formagao do lenho de reagao e a causa da curvatura gravitropica 
para cima. 

Os tempos de apresentagao do gravitropismo podem ser 
muito curtos, representando poucos minutos (por exemplo, 3 
minutos para o hipocotilo de Helianthus ). Os tempos de rea¬ 
gao tambem podem situar-se na faixa de minutos (coleoptilo de 



Figura 7-20 Encurvamento gravitropico para cima de um no de 
graminea disposto horizontalmente (A) ou em posigao horizontal gi- 
rando em torno do eixo longitudinal (B), em comparagao com objeto 
nao estimulado (C). A reagao tambem foi realizada com segmentos 
de caule isolados - como mostrado. A comparagao de B e C eviden- 
cia que a posigao horizontal com giro simultaneo em torno do eixo 
longitudinal estimula o crescimento longitudinal do no. A estimula- 
gao gravitropica (A) provoca forte alongamento lado inferior do no e 
o lado superior e comprimido. 
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Figura 7-21 A coifa como sftio da percepgao da gravidade e origem 
de inibidor do crescimento da raiz. Em comparagao com raizes nao 
estimuladas (A), raizes sem coifa (B, acima) mostram crescimento 
longitudinal algo acentuado, mas nenhum gravitropismo, que se vin¬ 
cula a existencia da coifa (B, abaixo). C A retirada unilateral da coifa 
provoca curvatura do apice da raiz. 0 lado sem coifa cresce mais ra- 
pido do que o lado intacto; conclui-se que urn fator ou complexo de 
fatores liberado pela coifa inibe o crescimento longitudinal da raiz. 


aveia, 14 minutos; raizes de mastrugo, menos de 20 minutos), 
mas os caules frequentemente comegam a reagir somente apos 
1 hora e nos de gramineas somente depois de varias horas. O 
limiar do estimulo em estimulo permanente tern aceleragao de 
massa de aproximadamente 10” 2 g (g = aceleragao da Terra); uma 
somagao de estimulos subliminares - como no fototropismo - 
pode provocar reagoes visiveis. 

Como no fototropismo, para estimulos logo acima do 
limiar vale a lei da quantidade do estimulo (Equagao 7-1); 
dentro de determinados limites, portanto, e indiferente se atua 
um estimulo forte por pouco tempo ou um estimulo fraco por 
mais tempo, sendo decisiva a quantidade do estimulo R (R de- 
riva de reiz = estimulo): produto da intensidade do estimulo 
I e o tempo de atuagao t. Com quantidades pequenas de esti¬ 
mulo existe tambem a proporcionalidade entre a quantidade 
do estimulo e a magnitude da reagao. Isso pode ser estudado 
por meio da atuagao de forgas centrifugas (Figura 7-19B) ou 
desvios da vertical em angulo menor do que 90°. No ultimo 
caso, so atua aquela fragao da gravidade proporcional ao seno 
do angulo de desvio da vertical (lei do seno). Em muitos ca- 
sos, um desvio de 1-2 graus em relagao a vertical ja e corrigi- 
do por uma reagao gravitropica de crescimento. As arvores, 
por exemplo, crescem verticalmente nao apenas em escarpas, 


mas tambem em locais com pouca declividade, ou seja, para- 
lelamente ao vetor da aceleragao da Terra, nao perpendicular- 
mente a superficie terrestre local. 

A percepgao da aceleragao de massa e encontrada no me- 
sofilo do apice de coleoptilos (cerca de 3 mm), em raizes 
na parte central da coifa (caliptra) e em caules, provavel- 
mente nas zonas de alongamento de todos os entrenos 
ainda em crescimento (nas celulas da bainha amilifera). 
Se for retirada a coifa, o crescimento longitudinal de raiz 
e acentuado, mas a sensibilidade gravitropica desapare- 
ce totalmente (Figura 7-21A, B), indicativo de que, nes- 
te caso, o gravitropismo depende de uma agao inibidora. 
Isso e demonstrado tambem pelo encurvamento de raizes 
sem estimulagao gravitropica, das quais a coifa foi retirada 
apenas de um flanco (Figura 7-21C). O mutante scarecrow 
(scarecrow - espantalho) de Arabidopsis nao forma mais 
qualquer bainha amilifera e qualquer endoderme (na re- 
giao do colo da raiz, a bainha amilifera torna-se endoder¬ 
me). O caule desse mutante e agravitropico, mas a raiz tern 
reagao normal. 

As celulas ou tecidos que participam da percepgao da 
aceleragao da Terra exibem, em geral, marcada assimetria 
na distribuigao de suas organelas: organelas leves especifi- 
cas (por exemplo, vacuolos) na parte superior e organelas 
pesadas especificas (nucleo e especialmente amiloplastos; 
em rizoides de Chara , cristais de sulfato de bario = “corpos 
brilhantes”) no lado inferior fisico. A sedimentagao dessas 
particulas pesadas especificas (estatolitos, que em plantas 
dotadas de plastidios sao os amiloplastos mencionados; as 
celulas portadoras de estatolitos sao os estatocitos, e o te- 
cido formado de estatocitos e denominado estatenquima) 
no interior da celula tern relagao causal com a percepgao 
da aceleragao de massa (Figura 7-22). Na verdade, plan¬ 
tas que devido a uma longa permanencia no escuro ou a 
um defeito genetico acumulam pouco ou nenhum ami- 
do mostram resposta gravitropica nitidamente mais fra- 
ca. Porem, essa resposta nao desaparece totalmente, pois 
plantas sem amido exibem ainda determinada sedimenta¬ 
gao dos leucoplastos nos estatocitos. Portanto, o “amido de 
estatolito” nao e imprescindivel para que uma celula tenha 


Figura 7-22 Posigao do estatenquima A no 
caule (bainha amilifera), B na coifa e C no apice 
do coleoptilo. Os estatocitos apresentam amilo¬ 
plastos (representados em vermelho) como es¬ 
tatolitos. 0 tecido central da coifa, abrangendo 
os estatocitos, e tambem denominado colume- 
la. Durante a embriogenese, ele deriva, como o 
centra quiescente, da celula basal do embriao 
bicelular; a coifa periferica e o restante da plan- 
tula sao derivados da celula apical. (Segundo F. 
Rawitscher e W. Hensel, gentilmente cedida.) 
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capacidade de perceber a aceleragao de massa; contudo, 
ele deve contribuir para a elevagao da densidade especifica 
dos amiloplastos e, com isso, para a melhora da sensibili- 
dade gravitropica. 

Nao esta claro em que consiste verdadeiramente o 
mecanismo de percepgao. Diferentes hipoteses foram 
propostas: 

• Modelo topografico: a distribuigao assimetrica dos 
estatolitos na celula e decisiva. 

• Modelo cinetico: o deslizamento dos estatolitos du¬ 
rante seu deslocamento na celula, devido a estimula- 
gao gravitropica, e decisivo. 

• Modelo de deformagao: a pressao sobre estruturas 
celulares ou a tensao em estruturas celulares e deci¬ 
siva. 

Um posicionamento definitivo ainda nao e possivel. Con¬ 
tudo, a favor do modelo topografico esta o rizoide de Cha¬ 
ra , celula com crescimento apical extremo (Figura 7-23); 
ja o modelo de deformagao seria mais ajustado para a 
maioria das celulas, especialmente os estatocitos das plan- 
tas superiores. 

Conforme o modelo topografico, em Chara a posigao 
dos estatolitos (corpos brilhantes) dirige a corrente das 
vesiculas secretoras (vesiculas de Golgi) desvinculadas 
dos dictiossomos, que fornecem material de membrana e 
material de parede para a regiao apical da celula, resultan- 
do crescimento de superficie uniforme no apice. Segundo 
essa ideia, o deslocamento dos estatolitos por desvio da 
vertical (horizontal na Figura 7-23B) causa redistribuigao 


da corrente de vesiculas para o lado superior fisico, cujo 
crescimento, com isso, e promovido. 

Foram propostos diferentes modelos de deformagao 
para a vinculagao de uma aceleragao de massa ao metabo- 
lismo celular: 

• A pressao das organelas em sedimentagao, especial¬ 
mente dos estatolitos, sobre estruturas celulares como 
o RE (em alguns apices de raizes, como as do mas- 
trugo) ou a diminuigao da pressao pelo deslocamento 
dos estatolitos por estimulagao do gravitropismo go- 
verna o processo bioquimico primario da percepgao 
do gravitropica. 

• Os estatolitos “pendem” nos filamentos do citoes- 
queleto e os estendem ou os aliviam por desloca¬ 
mento na celula; o processo bioquimico primario e 
governado via acoplamento mecanico por meio do 
citoesqueleto. 

• O protoplasto total atua como estatolito e estende a 
membrana celular (plasmalema), junto a qual ele se 
situa; o processo bioquimico primario e desencade- 
ado pela extensao da plasmalema. Os estatolitos fun- 
cionam como lastro e elevam a sensibilidade gravitro¬ 
pica da celula (modelo do controle na plasmalema). 

O modelo do controle na plasmalema hoje e considerado como 
o de maior concordancia com os dados experimentais. A favor 
dele, o fato de que celulas reagentes a acelera^ao de massa exis- 
tem sem estatolitos distinguiveis (por exemplo, celulas de entre- 
nos de Chara e o esporangioforo de Phycomyces) e, conforme 
mencionado, mutantes sem amido mostram resposta gravitro¬ 
pica na verdade mais fraca, mas nitida. A massa do protoplasto 



Figura 7-23 Esquema da ultraestrutu- 
ra de um rizoide de Chara foetida, com 
crescimento gravitropico positivo. As 
vesiculas de Golgi (vesiculas secretoras), 
desvinculadas pelos dictiossomos com 
substancia de parede ou substancia de 
membrana, migram no sentido apical na 
regiao periferica em volta do grupo de 
aproximadamente 50 corpos de sulfato 
de bario (BaS0 4 ~) (“corpos brilhantes”) 
que servem como estatolitos e possibili- 
tam no apice crescimento de superficie 
uniforme para todos os lados. B Posigao 
horizontal do rizoide: no lado inferior, os 
estatolitos deslocados bloqueiam a mi- 
gragao das vesiculas de Golgi, que, com 
isso, apresentam crescimento muito me- 
nor do que o do lado superior. Isso tern 
como consequencia o gravitropismo po¬ 
sitivo. (Segundo A. Sievers.) 
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e no total muito maior do que todos os estatolitos e a energia 
cinetica disponivel para o desencadeamento da resposta celular 
e correspondentemente maior. 

Em muitos casos (por exemplo, em raizes), a resposta gra¬ 
vitropica processa-se apenas se houver disponibilidade de ions 
Ca 2+ extracelulares. Discute-se se a deformapao mecanica da 
plasmalema influencia o ambiente celular do calcio (por exem¬ 
plo, a abertura dos canais mecanossensitivos na membrana 
plasmatica estendida provocaria afluencia mais intensa de ions 
Ca 2+ na celula do lado inferior fisico). Em orgao com simetria 
radial (raiz, caule) na vertical resultaria uma figura simetrica em 
relapao ao eixo longitudinal; ao desviar da vertical, no entanto, 
seria estabelecida assimetria, que poderia servir para corrigir a 
resposta de crescimento (Figura 7-24A). Neste caso, como no 
fototropismo, e cogitada uma redistribuipao da corrente de au- 
xina (influenciada por ions Ca 2+ ). As particularidades dessa ideia 
ainda sao bastante hipoteticas. Certamente, existem varias com- 
provapoes da participapao de auxina na reapao gravitropica de 
plantas superiores. 

De acordo com a hipotese da participapao auxina no 
gravitropismo das plantas superiores, por estimulapao 
gravitropica ocorre deslocamento da corrente de auxina 



Concentragao baixa de auxina: 



Concentragao elevada de auxina: 
inibe o crescimento longitudinal 


Figura 7-24 Polarizapao lateral durante o gravitropismo da raiz. 
A Modelo hipotetico de um processo dirigido pelo vetor da gravi- 
dade no apice da raiz. 0 processo envolve o alinhamento do eixo 
longitudinal do orgao na direpao do vetor da gravidade, simetri- 
camente ao eixo longitudinal (esquerda); porem, com o desvio 
do orgao em relapao a vertical (centro e direita), estabelece-se 
assimetria nos lados opostos do orgao. Admite-se transpose io- 
nico (provavelmente de Ca 2+ ) desencadeado pelo peso do proto- 
plasto na parte inferior (carregada) da plasmalema que sustenta o 
peso do corpo celular (vermelho, estatolitos). Isso deve ter como 
consequencia mudanpas na direpao do transporte de auxina, a 
maneira mostrada (B). De acordo com essa ideia, o aumento da 
concentrapao de auxina na metade basal do orgao ja e supra oti- 
mo e leva a inibipao do crescimento em extensao. (B segundo 
M.L. Evans.) 


no lado fisico inferior. Em coleoptilos, isso pode ser com- 
provado diretamente por experimentapao (Figura 7-25A, 
B); o deslocamento tern lugar no apice do coleoptilo. O 
incremento do suprimento de auxina no lado fisico in¬ 
ferior provoca aumento de crescimento longitudinal na 



Figura 7-25 Provas para a hipotese da participapao da auxina no 
gravitropismo, na regiao do caule. A Comprovapao dos transportes 
longitudinal e transversal no gravitropismo do coleoptilo. A disposi- 
pao horizontal de apices de coleoptilos provoca o deslocamento de 
auxina para o lado inferior fisico. A quantidade de auxina (compro- 
vada por bioteste) e indicada em unidades relativas; ela pode ser 
captada blocos de agar junto a apices de coleoptilos dispostos hori- 
zontalmente (abaixo) e incubados verticalmente (acima). B Compro¬ 
vapao do transporte de auxina de apices de coleoptilos cortados (1), 
incubados horizontalmente (2) e repostos na posipao original (3). A 
auxina (tracejado), distribuida assimetricamente no apice do cole¬ 
optilo durante a incubapao (2), causa crescimento lateral diferencial 
do coleoptilo (4). C Comprovapao indireta da formapao das concen- 
trapoes assimetricas de auxina em hipocotilo de soja estimulado 
pela gravidade. A comprovapao foi realizada mediante determinapao 
da quantidade do RNAm formado pela transcripao dos genes SAUR 
(ver texto). Para isso, foram cortados longitudinalmente hipocotilos 
de plantas mantidas inicialmente na vertical e apos 20, 45 e 90 
minutos na posipao horizontal; as superficies de corte foram colo- 
cadas sobre uma membrana de nylon para o transporte do RNA, 
e o SAUR -RNAm ligado a membrana foi comprovado por hibridiza- 
pao com RNA complementar marcado radioativamente (o chamado 
RNA antissenso). 0 SAUR- RNAm, demonstrado em plantas-controle 
crescidas na vertical, esta distribufdo uniformemente no parenqui- 
ma das zonas de crescimento, mas apos 20 minutos ja foi possi- 
vel constatar muito mais SAUR -RNAm no lado inferior do orgao. A 
curvatura gravitropica negativa tornou-se evidente somente apos 
45 minutos. 0 resultado levou a seguinte interpretapao: devido ao 
transporte transversal da auxina da metade superior para a metade 
inferior do orgao, a atividade dos genes SAUR e maior no lado infe¬ 
rior e menor no lado superior do hipocotilo (portanto, o RNAm nao 
e transportado). (A, B segundo E. Libbert; C segundo T. Guifoyle.) 
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zona de crescimento do coleoptilo; em consequencia da 
diminui^ao do fornecimento de auxina no lado fisico 
superior, a velocidade de crescimento e reduzida nessa 
parte. Em eixos caulinares, o deslocamento da auxina 
pode ser mostrado indiretamente (por exemplo, em hipo- 
cotilos de soja, Figura 7-25C). As plantas tern uma serie 
de genes cuja atividade e induzida rapidamente e forte- 
mente por auxinas (genes SAUR; do ingles small auxin 
up-regulated). Em plantulas cultivadas verticalmente, 
com metodos adequados (hibridiza^ao de cortes longitu¬ 
dinal com RNA marcado radioativamente - o chamado 
RNA antissenso que mostra uma sequencia de bases 
complementar ao RNAm a ser comprovado), e possivel 
comprovar SAUR-RNAm distribuido uniformemente 
no parenquima da zona de crescimento. Apos 20 minu- 
tos com disposi<;ao horizontal, os preparados ja exibem 
uma quantidade de RNAm nitidamente mais alta no lado 
fisico inferior e muito pouco SAUR- RNAm no lado fi¬ 
sico superior. Apos 45 minutos, come^a a visivel rea^ao 
gravitropica (Figura 7-25). Esses achados mostram que 
o deslocamento de auxina para o lado inferior do orgao 
precede o comedo do crescimento diferencial dos lados. 
Alem disso, a favor de uma participate de auxina nas 
rea^oes gravitropicas do caule credita-se o fato de que va- 
rios mutantes de Arabidopsis thaliana sao agravitropicos; 
esses mutantes possuem um fenotipo resistente a auxina 
(por exemplo, aux 1, axr2; do ingles auxin resistant ), que, 
portanto, nao reagem mais a auxina. Para o gene AUX 1, 
foi constatada a codifica^ao de uma enzima semelhante 
aos translocadores de aminoacidos. Admite-se que neste 
caso, e necessario um transportador de auxina para orien- 
tar o transporte do fitormonio. 

E provavel, embora pouco documentado experi- 
mentalmente, que tambem a rea^ao gravitropica positi- 
va de raizes principais seja regulada por auxina (Figura 
7-24B) e dependa do desvio da corrente de auxina no 
lado fisico inferior do orgao. Em raizes de plantulas, 
ocorre o transporte polar de auxina no cilindro central, 
em dire^ao ao apice da raiz. A corrente de auxina e in- 
vertida na coifa, de modo que no cortex da raiz o acido 
indol-3-acetico (AIA, ver 6 . 6 .1.3) do apice e transpor- 
tado de volta em dire^ao a base da raiz. Segundo essa 
ideia, a condu^ao do AIA para o lado fisico inferior e 
refor^ada por estimula^ao gravitropica. Uma vez que 
as raizes sao muito sensiveis ao AIA fornecido de fora 
e respondem a uma superdose com forte inibi^ao do 
crescimento (Figura 6-31), admite-se que o aumento da 
concentrate endogena de AIA no lado fisico inferior 
da raiz tenha como consequencia inibi<;ao (do cresci¬ 
mento) na zona de crescimento. 

As rea^oes plagiogravitropicas e diagravitropicas de 
ramos laterais e folhas realizam-se mediante compensate 
do gravitropismo negativo (refor^a o crescimento do lado 
inferior) e da epinastia (refor^a o crescimento do lado 


superior). A epinastia (autonoma) pode ser demonstrada 
sobre o clinostato na ausencia da estimula^ao gravitropica, 
por exemplo (Figura 7-19); portanto, ela nao e provocada 
por acelera^ao de massa. 

7.1.1.3 Outros tropismos 

Alguns fatores externos, como estimulos eletricos (galva- 
notropismo), estimulos por lesoes (traumatotropismo) 
ou tambem estimulos termicos (termotropismo), que 
experimentalmente podem causar reaches de tropismos, 
na natureza nao teriam importancia ou quando muito de- 
sempenhariam papel secundario na orientate de orgaos 
vegetais. No entanto, estimulos de contato (tigmotropis- 
mo) e estimulos quimicos (quimiotropismo) sao signifi- 
cantes, ao menos para determinados grupos de plantas. 

Varias plantas sao sensiveis aos estimulos de conta¬ 
to. Muitas plantulas - principalmente estioladas - res¬ 
pondem ao contato (provocado experimentalmente, por 
exemplo, por fric^ao com um peda^o de madeira aspera) 
com uma curvatura para o lado estimulado. No mundo, 
existem milhares de especies de plantas com gavinhas, 
escandentes e trepadeiras. Nessas plantas, os mais distin- 
tos orgaos assumiram a fun^ao de perceber estimulos de 
contato e, assim, alcan^ar suportes - muitas vezes outras 
plantas - apropriados, para ascender no ambiente. Elas 
alcan^am a luz de maneira tao efetiva e crescem rapido e 
por trajeto longos (por exemplo, lianas), sem precisar in- 
vestir em tecidos de sustenta^ao robustos. Peciolos (por 
exemplo, de especies de Tropaeolum , Clematis ou Fuma- 
ria ), apices foliares ( Gloriosa ), raizes aereas (Vanilla), 
certos caules ( Ipomoea ), inflorescencias (Vitis, Partheno- 
cissus) e folhas ou apendices (por exemplo, gavinhas de 
Fabaceae e Cucurbitaceae) podem ser sensiveis ao con¬ 
tato. Especialmente destacadas sao as rea<; 6 es tigmotac- 
ticas das gavinhas. Contudo, na maioria dos casos nao se 
tratam de movimentos tigmotropicos, mas sim de movi- 
mentos tigmonasticos. Por isso, eles sao colocados junto 
com as nastias (ver 7.3.2.4). 

Rea^oes quimiotropicas sao curvaturas do cres¬ 
cimento causadas por distribui^ao nao homogenea de 
substancias dissolvidas ou gaseiformes no entorno do 
orgao em crescimento e cuja dire^ao e determinada pelo 
gradiente de concentrates dessas substancias. Nao ra- 
ramente, uma substancia quimiotropicamente ativa tern 
a^ao atraente em concentrates baixas e a^ao repelente 
em concentrates altas. 

Existem varios exemplos de rea^oes quimiotropicas de plantas 
inferiores, como na gametangiogamia de fungos. Neste caso, 
atuam substancias atraentes de gametas denominadas gamonas, 
secretadas pelos parceiros sexuais. Assim, os parceiros de cru- 
zamento apresentam conjuga^ao quimiotropica; por exemplo, 
em Mucor (Mucorales) atuam compostos volateis e em Achlya 
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(oomiceto) encontra-se o esteroide anteridiol, que provoca tam¬ 
bem a diferencia^ao dos orgaos sexuais. Muitas hifas de fungos, 
sobretudo aquelas em estagio de germina^ao, apresentam cres- 
cimento quimiotropico positivo em dire^ao a um gradiente nu- 
tricional (a^ucares, aminoacidos, proteinas, ions amonio, ions 
fosfato sao ativos), mas reagem negativamente aos acidos e aos 
produtos do proprio metabolismo (“substancias azedadoras”). 
A conjuga^ao dos tubos de copula^ao em Spirogyra (ver 10.2, 
Figura 10-122B) tambem deve basear-se no quimiotropismo. 
Rea^oes quimiotropicas provocadas por substancias do proprio 
corpo sao identificadas como auto quimiotropismo. A curvatura 
de afastamento do esporangioforo de Phycomyces em rela^ao a 
superficies solidas vizinhas baseia-se nessa rea^ao; essa curvatu¬ 
ra ocorre sem contato e deve depender de uma difusao dificul- 
tada (acumulo) do etileno gaseiforme na vizinhan^a imediata de 
um obstaculo. O etileno e formado em grandes quantidades pelo 
esporangioforo. 

Os eixos caulinares das plantas superiores so excepcional- 
mente desempenham papel em reaqoes quimiotropicas. 
Assim, plantulas de Cuscuta crescem em direqao as suas 
plantas hospedeiras. Provavelmente, essas plantas secre- 
tam compostos volateis (alcoois, ester, oleos etereos, bem 
como vapor) com atuaqao quimiotropica. Reaqoes qui¬ 
miotropicas tambem podem ser importantes para encon- 
trar tecidos especificos do hospedeiro (por exemplo, tubos 
crivados) por haustorios de parasitos. 

Presumivelmente, no delineamento do crescimento 
do tubo polinico pelos tecidos do estigma e do estilete pre- 
pondera o carater anatomico. No entanto, na germinaqao 
do polen, alem de reaqoes hidrotropicas positivas (na di- 
reqao da concentraqao crescente da agua), as reaqoes aero- 
tropicas negativas (na direqao da concentraqao decrescen- 
te do oxigenio) tambem desempenham um papel. Apenas 
na vizinhanqa imediata dos rudimentos seminais os tubos 
polinicos parecem ser orientados por substancias quimio- 
tropicamente ativas, secretadas por esses rudimentos. 

As raizes tambem podem apresentar reaqao quimio¬ 
tropica positiva, por exemplo, a ions fosfato, a crescente 
pressao parcial de 0 2 (aerotropismo positivo em direqao 
a areas bem arejadas do solo; estrutura do solo, ver 5.2.3) 
e a crescente umidade do solo (higrotropismo positivo). 
Assim, as raizes de arvores detectam com frequencia os 
menores defeitos na rede subterranea de conduqao da 
agua e formam, entao, “tilos” obstrutores dos elementos 
de transporte de agua. Alem de raizes e tubos polinicos, 
rizoides de musgos e protalos de samambaias tambem sao 
higrotropicamente sensiveis, bem como plantulas de Cus¬ 
cuta , que assim encontram seus hospedeiros transpirantes. 
Alguns fungos parasiticos higrotropicamente dirigem-se 
aos estomatos, por meio dos quais eles penetram na folha. 
Por conseguinte, com estomatos fechados a frequencia de 
infecqao fica fortemente reduzida (em ate 90%). Por fim, 
os tentaculos de folhas de Drosera (aqueles sobre a super- 
ficie foliar), de disposiqao radial, exibem reaqao quimio¬ 
tropica positiva, por exemplo, a ions NH 4+ , e assim envol- 
vem a presa retida por secreqao pegajosa (ver 8.1.2). Os 


tentaculos na margem foliar tern estrutura dorsiventral e 
apresentam reaqao quimiotactica (Figura 7-28G). 

Todos os quimiotropismos ate agora conhecidos ba- 
seiam-se em fenomenos de crescimento. Nada se sabe a 
respeito da percepqao dos agentes sinalizadores e da con- 
duqao de sinais no quimiotropismo. 

7.3.2 Nastias 


As nastias tambem sao desencadeadas por estimulo, em- 
bora - diferentemente dos tropismos (ver 7.3.1) - os mo- 
vimentos sejam determinados pelo piano estrutural dos 
orgaos vivos. De acordo com o tipo de estimulo desenca- 
deador, elas podem ser classificadas como: termonastias, 
fotonastias, tigmonastias, quimionastias e seismonastias; 
em celulas-guarda, encontram-se tambem higronastias. 
Com frequencia, alteraqoes reversiveis de turgor partici¬ 
pant da realizaqao de uma nastia. 

7.3.2.1 Termonastia 

Algumas flores (como, por exemplo, as de tulipas, Crocus , 
margarida) abrem-se pela elevaqao da temperatura e se fe- 
cham por resfriamento. A sensibilidade a temperatura e 
consideravel: as flores de Crocus respondem a diferenqas 
de 0,5°C, e as tulipas a diferenqas de 1°C. A termonastia 
deve-se a influencia distinta do crescimento do lado in¬ 
ferior e do lado superior da base da petala (o otimo de 
temperatura para o crescimento em alongamento do lado 
superior e mais alto). A magnitude do movimento e de- 
terminada pela velocidade da alteraqao da temperatura: 
quanto mais rapida a mudanqa da temperatura, tanto mais 
intenso o movimento. As petalas tern capacidade de rea- 
qao repetida, alongando-se na tulipa em cerca de 7% em 
um unico movimento; durante o florescimento, mediante 
reaqao termonastica repetida pode haver aumento global 
de 100%. 

7.3.2.2 Fotonastia 

As oscilaqoes de intensidade da luz - sobretudo novamen- 
te em verticilos florais e folhas - tambem podem provocar 
movimentos nasticos de crescimento; alem disso, em fo¬ 
lhas de algumas especies (por exemplo, Mimosa) podem 
levar a movimentos foliares governados pelo turgor, pe¬ 
los quais as articulates foliares (pulvinos) sao respon- 
saveis. A fotonastia e observada em verticilos florais de 
muitas anemonas, cactaceas e oxalidaceas, bem como em 
capitulos de muitas asteraceas (Figura 7-26), cujas flores 
da margem (em forma de lingua) comportam-se como 
petalas individuals. Na maioria das vezes, exposiqao a luz 
provoca abertura, e sombreamento - muitas vezes basta 
a sombra de uma nuvem passageira - e obscurecimento, 
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Figura 7-26 Capftulo de Leontodon hispidus (Asteraceae). A Fecha- 
do no escuro, B aberto na presenga da luz. (Segundo W. Detmer.) 

ao contrario, fecham as flores; mas as plantas que flores- 
cem a noite (por exemplo, Silene nutans) comportam-se 
de modo contrario. Folhas ainda em crescimento as vezes 
exibem movimento fotonastico de crescimento; as folhas 
adultas, no entanto, so o apresentam quando sao dotadas 
de pulvinos (por exemplo, Oxalis , Mimosa). 

O modo de agao dos pulvinos esta apenas come- 
gando a ser compreendido. Tratam-se de “motores os- 
moticos”, cujo prindpio funcional aproxima-se ao das 
seismonastias (ver 7.3.2.4). Ressalte-se que as nastias pro- 
vocadas por mudangas de turgor (por exemplo, tambem 
os movimentos nasticos dos estomatos) baseiam-se em 
principios bioquimicos fundamentals comuns (ver tam¬ 
bem 7.3.2.5). 

Experimentos com iluminagao mostram que muitos 
movimentos fotonasticos se processam com participagao 
do sistema de fitocromos (mais precisamente, do fitocro- 
mo da classe II, ver 6.7.2.4) e, por isso, exibem a classica 
fotorreversibilidade luz vermelho/luz vermelho-distante. 
Em Mimosa (Figura 7-27), a ocupagao da posigao noturna 


(posigao no escuro) e induzida por um pulso de luz ver- 
melha (do ingles, red - r) e impedida por um pulso de luz 
vermelho-distante (do ingles, far red - fr). Logo, para o 
desencadeamento do movimento ha necessidade do fito- 
cromo ativo (P fr ). Os processos moleculares envolvidos na 
alteragao (provocada por fitocromo ativo) das atividades 
do transportador celular de ions (presumivelmente canais 
ionicos, que conduzem K + , CL e talvez tambem Ca 2+ ), que 
representam os fundamentos para o movimento de turgor, 
ainda nao estao resolvidos. 

7.3.2.3 Quimionastia 

Os tentaculos medianos da folha de Drosera , com dispo- 
sigao radial (Figura 7-28G), exibem quimiotropismo. Ja 
os tentaculos da margem foliar, com estrutura dorsiven- 
tral, reagem a um estimulo localizado com quimionastia 
voltada para o centro da folha e, assim, capturam a presa 
com outros tentaculos, que so mais tarde se curvam. Nes¬ 
te caso, substancias organicas secretadas pela presa e ions 
NH 4+ tambem sao atuantes. A reagao e intensificada por 
uma simultanea sensibilidade ao contato dos tentaculos; 
os estimulos do contato normalmente partem da presa, 
animal que ficou retido na substancia pegajosa secretada 
pelos tentaculos. 

7.3.2.4 Tigmonastia e seismonastia 

As tigmonastias, portanto, sao movimentos desencadea- 
dos por estimulos de contato, cujo andamento e determi- 
nado pela estrutura do respectivo orgao. Elas ocorrem em 
grande numero no reino vegetal e podem ser divididas em 
dois grupos. 

O primeiro grupo abrange aquelas que se proces¬ 
sam muito rapidamente e dependem de mudangas de 
turgor (Figura 7-28). Esses movimentos podem tambem 



Figura 7-27 Folfolos de primeira ordem de 
Mimosa pudica, 30 minutos apos a passagem 
da luz branca para a escuridao. Logo apos 
o final da exposigao a luz branca, a cada 2 
minutos e na sequencia indicada, os folfolos 
foram irradiados com luz vermelha (R) ou 
vermelho-distante (FR) (sistema de fitocro¬ 
mos, ver 6.72.4). Os folfolos fecham apenas 
quando, com o comego do perfodo escuro, 
prepondera o fitocromo ativo (P fr , apos expo¬ 
sigao a luz vermelha). (Segundo H. Mohr.) 
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ser desencadeados sem contato, por meio de estimulos 
de abalo (no entanto, geralmente muito mais intensos), 
e, por isso, sao denominados seismonastias. Na maioria 
das vezes, na natureza, contatos e nao abalos podem ser 
relevantes como desencadeadores fisiologicos da reagao. 
A esse grupo de nastias pertencem os movimentos fo- 
liares rapidos de Mimosa pudica (Figura 7-28H, I) e os 
movimentos de dobramento de folhas de Dionaea mus- 
cipula , que servem para a apreensao de animais. Alem 
desses, encontram-se os movimentos dos estames de¬ 
sencadeados por polinizadores, que propiciam o conta¬ 
to dos graos de polen com o polinizador (por exemplo, 
em Berberis e Opuntia , dirigidos para dentro; em Spar- 
mannia , para fora; em especies de Centaurea , filamentos 
contrateis, Figura 7-28A, C, D), e estigmas sensiveis a 
estimulos (por exemplo, em especies de Mimulus , Ca- 
talpa , Torenia , cujos lobos do estigma se voltam para 
dentro pelo contato e com isso retiram o polen do inseto 
causador do movimento, Figura 7-28B). 

O segundo grupo abrange rea^oes mais lentas, que 
podem ser desencadeadas apenas por estimulos de con¬ 
tato (mas nao seismonasticos) e que, alem do componente 
governado pelo turgor, sempre contem igualmente proces- 
sos de crescimento. A esse grupo pertencem especialmen- 
te os movimentos de gavinhas (contanto que nao sejam 
tigmotropismos, ver 7.3.1.3). 

Caracteristicamente as tigmonastias rapidas do pri- 
meiro grupo, tambem desencadeaveis por seismonasti- 
ca, consistem em reagoes K tudo-ou-nada”. Se o limiar de 
estimulo for ultrapassado, a reagao se estabelece com in- 
tensidade total. Portanto, na maioria das vezes nao exis- 
te qualquer proporcionalidade entre estimulo e magni¬ 
tude da reagao (Figura 7-28C). Sob condigoes otimas, o 
tempo de reagao (do inicio do estimulo ate o inicio do 
movimento) e 0,02 s em Dionaea e Berberis e de 0,08 s 


em Mimosa; o movimento seismonastico dura mais de 
0,1 s em Dionaea e Berberis , 1 s em Mimosa e 6 s em Mi¬ 
mulus. A percepgao do estimulo esta sempre ligada a de- 
formagoes nas estruturas celulares. As celulas sensiveis 
localizam-se na base do filamento ou nos lobos do estig¬ 
ma, em cerdas sensiveis nos lados internos das laminas 
das armadilhas foliares de Dionaea ou das articulates 
foliares de Mimosa. Essas cerdas sensiveis reforgam 
como alavancas a deformagao das celulas receptoras de 
estimulo na base da cerda. Porem, em Mimosa os folio- 
lulos submetidos ao contato tambem podem atuar como 
alavanca e desencadear a reagao. No desencadeamento 
seismonastico, em todos os casos e produzido um efeito 
de alavanca por meio de um abalo suficientemente forte 
(por exemplo, o movimento de filetes) e, desse modo, 
e ultrapassado o limiar de desencadeamento. Os teci- 
dos de reagao (tambem chamados de tecidos motores: 
aqueles que apos um estimulo sofrem uma perda rapida 
de turgor), nos filetes e nos lobos do estigma, sao iden- 
ticos as celulas receptoras de estimulo. No entanto, em 
Dionaea e Mimosa eles estao separados delas: em Dio¬ 
naea , na nervura mediana (sobre o lado superior) da 
folha; em Mimosa , nas articulates foliares (pulvinos) 
de l a ordem (na base do peciolo, sobre o lado inferior), 
de 2 a ordem (na base dos peciolulos, sobre o lado supe¬ 
rior) e de 3 a ordem (na base dos foliolulos, sobre o lado 
superior, Figura 7-28H). Nos exemplos mencionados, 
deve ser transmitido um sinal do sitio da percepgao do 
estimulo para o tecido motor caracterizando uma trans- 
missao eletrica de sinal. Em Mimosa , se discute tambem 
um componente quimico (ver abaixo). 

Hoje, sabe-se que nos tecidos motores os processos 
das nastias governadas pelo turgor em todos os casos sao, 
em principio, semelhantes ou mesmo iguais. Contudo, os 
estudos foram feitos principalmente em Mimosa. Ocorre 


◄ Figura 7-28 Tigmonastias com andamento rapido em flores (A-D) e folhas (E-l). A Mecanismo de barreira da salvia-do-campo ( Salvia 
pratensis). Os dois filetes sao soldados ao tubo da corola. Um dos conectivos forma uma placa (brago de alavanca) com uma teca, o outro 
se alonga bastante e se ergue com a outra teca para o lado superior da corola. Na busca do nectar, o inseto toca na placa, o conectivo 
longo e empurrado para baixo e os graos de polen sao espalhados sobre o dorso do inseto. B Flor de Mimulus luteus (foi aberta para tornar 
visfvel a posigao das anteras e do estigma nao estimulado); acima, vista lateral de um estigma nao estimulado e de outro estimulado. C 
Flor de Berberis vulgaris (perianto retirado). No estado estimulado, as anteras estao junto ao estigma. Diagrama: andamento temporal da 
reagao dos filamentos. D. Flores do disco de Centaurea jacea (corte longitudinal). No estado estimulado, os filetes estao ate 30% contrai- 
dos. A contragao apos estimulagao puxa para baixo o tubo das anteras soldadas, e o estilete localizado no interior (como um embolo) com 
o estigma no apice empurra para fora o polen presente no tubo, que entao pode ser levado por um inseto. E Folha de Dionaea muscipula 
com tres cerdas sensiveis em cada metade da lamina foliar. F Corte longitudinal na base de uma cerda sensfvel. G Folha de Drosera rotun- 
difoiia em vista frontal, lado esquerdo estimulado. Os tentaculos da margem exibem reagao nastica e os tentaculos internos apresentam 
tropismo. H Caule de Mimosa pudica, com folha estimulada. Por abalo ou estimulagao, os folfolos se voltam aos pares sucessivos, obli- 
quamente para cima; os peciolulos secundarios aproximam-se entre si lateralmente e, por fim, o peciolo tambem se volta para baixo. Uma 
estimulagao mais intensa pode se propagar tambem no eixo do caule, para cima e para baixo, ate uma trajetoria de aproximadamente 50 
cm. As folhas afetadas pela estimulagao reagem na seguinte ordem: articulagao foliar primaria (do peciolo), as articulagoes dos peciolulos 
e, por fim, as articulagoes dos foliolulos. I Corte longitudinal da articulagao foliar primaria de Mimosa pudica e cortes transversais nos 
locais indicados com 1 e 2. 0 conjunto de feixes vasculares dispostos no centro da regiao da articulagao facilita o movimento da articu¬ 
lagao. 0 parenquima do lado inferior da articulagao (tecido motor), que sofre perda de turgor por estimulagao, e denominado extensor, 
enquanto o do lado superior, que aumenta em turgor, e denominado flexor. No flexor, o aumento de turgor e acompanhado de flexao, 
enquanto no extensor e acompanhado da eregao do peciolo (do latim, extendere = estender). (A segundo D. FleB e W. Flensel; B segundo 
W. Schumacher; C segundo E. Strasburger; D segundo W. Schumacher; E segundo Ch. Darwin; F segundo G. Haberlandt; G segundo Ch. 
Darwin; H, I segundo W. Schumacher.) 
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saida, bastante rapida de KC1 das celulas motoras, a qual 
segue saida de agua por osmose. Em articulagoes foliares 
de Mimosa , no escuro do lado inferior da articulagao foliar 
de l a ordem, pode ser reconhecido o liquido langado no 
apoplasto e que preenche os espagos intercelulares. 

A reagao da celula motora comega com elevagao re- 
pentina da condutibilidade de cloreto da plasmalema (Fi- 
gura 7-29). Pela saida de ions CE da celula, o potencial ele- 
trico de membrana fortemente negativo, que dependendo 
do objeto situa-se em cerca de -80 mV ate -160 mV (in¬ 
terior celular negativo, em comparagao ao exterior), e des- 
polarizado em ate mais 100 mV, podendo alcangar valo- 
res positivos. Essa despolarizagao abre canais condutores 
de ions K + , que se dirigem para fora e liberam ions K + da 
celula. Com isso, processa-se repolarizagao do potencial 
eletrico de membrana ate o valor de repouso. O efeito e 



Figura 7-29 Esquema do desencadeamento de um potencial de 
agao na plasmalema de celula sensfvel. Em estado de repouso, ha 
na celula ingresso permanente de ions l< + e Cl", denovo perdidos por 
difusao. A absorgao de ions e energizada pela forga motriz de pro¬ 
tons (ver 5.1.4.3 e 5.1.5). Como soma de todas as correntes ionicas, 
dependendo do tipo celular e do estado fisiologico, estabelece-se 
na plasmalema um potencial de repouso de -80 ate -160 mV (lado 
citoplasmatico da membrana negativo em relagao ao lado externo). 
Apos estimulagao, a condutibilidade da membrana para Tons Cl" se 
eleva muito rapidamente; o potencial de membrana despolariza-se 
(torna-se mais positivo e talvez ate positivo). A repolarizagao do po¬ 
tencial de membrana acontece pela elevagao subsequente da con¬ 
dutibilidade de ions l< + e diminuigao simultanea da condutibilidade 
para ions Cl" 1 . Isso leva a hiperpolarizagao temporaria e fraca do 
potencial de membrana (mais negativo do que o potencial de repou¬ 
so). Por fim, o potencial de repouso e novamente alcangado e as 
condutibilidades atingem o estado inicial. 


provavelmente ainda reforgado pelo fechamento simulta- 
neo dos canais de potassio (dependentes de tensao, diri- 
gidos para dentro), que podem ser abertos somente sob 
um potencial de membrana suficientemente negativo. A 
grande perda de KC1 reduz o valor osmotico da celula, e a 
agua e liberada no apoplasto. Os fenomenos eletricos mos- 
tram todas as caracteristicas de um potencial de agao. E 
discutido tambem se, em sistemas em que o sitio da recep- 
gao do estimulo fica afastado do tecido motor ( Dionaea , 
Mimosa ), esses potenciais de agao portadores de correntes 
de cloreto e potassio apresentam condugao de sinais. Os 
potenciais de agao podem se propagar de celula a celula, 
enquanto estiverem ligados simplasticamente atraves de 
pontes de plasmodesmas. E discutida tambem a condugao 
por tubos crivados (floema). Em todo o caso, as veloci- 
dades da condugao de sinais sao consideraveis, podendo 
alcangar em Mimosa 3-10 cm s" 1 e em Dionaea 6-20 cm 
s" 1 . Esses valores ja se situam na faixa das velocidades de 
condugao nos nervos de animais inferiores (em mexilhao 
de pogas, apenas 1 cm s _1 ). 

O processo primario do acoplamento mecanoeletrico nao esta 
esclarecido. Nas celulas-guarda (ver 7.3.2.5), as celulas vegetais 
melhor caracterizadas do ponto de vista eletrofisiologico, o mo- 
vimento nastico (na verdade, muito mais lento) e efetuado por 
correntes ionicas em principio muito semelhantes (identicas). 
Aqui se sabe que a corrente de cloreto (despolarizante e inicia- 
dora do fechamento do estomato) e dotada de canais de cloreto 
da plasmalema, abertos mediante elevagao da concentragao cito- 
plasmatica de ions calcio. No caso das celulas-guarda, a liberagao 
de calcio, por exemplo, e induzida pelo acido abscisico (fitormo- 
nio, ver 6.6.4) distribuido sob estresse hidrico. E imaginavel - 
mas nao comprovado - que, tambem nas celulas dos orgaos tig- 
monasticos ou seismonasticos receptoras de estimulo, a corrente 
de cloreto despolarizante seja induzida via ions calcio. Com a de- 
formagao das celulas, esses ions poderiam chegar ao citoplasma a 
partir do apoplasto ou a partir de estruturas intracelulares arma- 
zenadoras (RE, vacuolo), via canais de calcio mecanossensiveis. 
Esses canais devem participar tambem do mecanismo gravitro- 
pico de percepgao (ver 7.3.1.2). Ate agora, no entanto, eles nao 
puderam ser identificados do ponto de vista molecular. 

Nao so as redugoes de turgor das celulas motoras partici- 
pam do movimento nastico, mas tambem os tecidos opos- 
tos. Isso esta especialmente bem evidenciado nas articu- 
lagoes foliares (por exemplo, em Mimosa , Figura 7-281). 
A perda de turgor do tecido motor provoca na celulas dos 
flancos opostos do orgao redugao do potencial hidrico ('F, 
Equagao 5-15), pois a pressao hidrostatica nessas celu¬ 
las cai pelo afrouxamento dos tecidos motores. Isso leva 
a uma corrente hidrica para as celulas: logo, enquanto os 
tecidos motores liberam agua, as celulas opostas absorvem 
agua e intumescem; desse modo, o movimento nastico e 
fortalecido. 

Se nao houver outro estimulo, apos certo tempo o or¬ 
gao e levado de novo a situagao inicial, ao mesmo tempo 
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em que, por meio de processos ativos de absorgao, os ions 
sao transportados novamente para as celulas motoras, e o 
turgor e restabelecido (em Mimosa , a duragao e de cerca 
de 15-20 minutos, em Dionaea algumas horas, em fila- 
mentos de Berberis ou Centaurea apenas aproximadamen- 
te 1 minuto). Apos, e possivel a repetigao da estimulagao 
e da reagao. Na verdade, no caso de exito, as “armadilhas” 
das plantas que capturam animais permanecem fechadas 
por tempo mais longo (acima de semanas), e o fechamento 
e ainda fortalecido em parte ( Dionaea ) por meio de pro¬ 
cessos de crescimento mais lentos. Substancias organicas 
dos animais mortos capturados atuam quimiotacticamen- 
te, ate que seus corpos sejam totalmente digeridos por 
enzimas vegetais. Apos, em certos casos, nao ocorre mais 
qualquer abertura da armadilha foliar. 

Como exemplo de tigmonastias lentas nao desenca- 
deadas por estimulos seismonasticos destacam-se as rea- 
goes das trepadeiras com gavinhas, que dessa maneira po- 
dem prender-se aos suportes. As gavinhas complexas das 
cucurbitaceas, especialmente de Bryonia , foram estudadas 
com minucia. (Figura 7-30). 

As gavinhas de cucurbitaceas sao homologas a caules laterais. 
Em Bryonia , apenas o segmento de gavinha com estrutura dor- 
siventral (o que realiza o movimento) e homologo a uma folha, 
mais precisamente a um profilo; a parte basal da gavinha, com 
simetria radial, permanece sempre estendida e e homologa a um 
broto lateral. Na gavinha de Bryonia , a gema axilar nao esta pre¬ 
sente, mas ocorre em outras cucurbitaceas (por exemplo, Cucur- 
bita) e forma igualmente uma gavinha (“gavinhas ramificadas”). 

As gavinhas de Bryonia enroladas em sentido horario no 
estagio jovem estendem-se durante o desenvolvimento e 
sao, mecanicamente sensiveis. Tanto o apice do caule quan¬ 
to a gavinha realizam movimento circular autonomo (cir- 
cunutagao). Isso aumenta as chances da planta encontrar 
obstaculos. Em geral, a parte mais sensivel ao contato e 
o tergo superior da gavinha. As gavinhas de Sicyos e Mo- 
mordica exibem curvatura concava para o lado inferior, ao 
contato tanto com o lado superior quanto com o lado infe¬ 
rior; as gavinhas de Bryonia e Pisum - como muitas outras 
- reagem apos contato com o lado inferior, mas nao como 
o lado superior. Na verdade, a estimulagao do lado superior 
suprime a reagao a estimulagao do lado inferior. Portanto, o 
lado superior dessas gavinhas e igualmente sensivel ao con¬ 
tato, e mesmo nesses casos existe inequivoca reagao nastica. 
Por fim, existem especies (por exemplo, Cobaea scandens , 
Scissus spp.) cujas gavinhas sao morfologicamente e fisiolo- 
gicamente radiais e, por isso, podem curvar-se para todas as 
diregoes, e o lado contatado sempre se torna concavo. Esse, 
portanto, e um exemplo de tigmotropismo. 

As gavinhas nao reagem simplesmente a um estimu- 
lo de pressao, mas sim a um estimulo de atrito. Um jato 
de agua, chuva, pressao constante ou contato com um 
bastao liso nao provocam qualquer rea^ao, mas sim um 
jato de agua com particulas de argila suspensas ou con- 



Figura 7-30 Bryonia dioica. A Segmento do caule com gavinhas em 
estagios de desenvolvimento diferentes (aproximadamente 0,33x). 
Gavinha na posigao mais alta (mais jovem), ainda enrolada no senti¬ 
do horario; na posigao intermediaria, encontra-se uma gavinha com 
cerca de 1 dia, apos atingir um suporte. A reagao tigmonastica se 
processou completamente. A seta indica o “ponto de inversao” (nes- 
te caso, um unico); abaixo, a esquerda, gavinha mais velha, enrola¬ 
da. Pontos sensiveis na parede celular externa da epiderme. B Corte 
transversal (30 pm). C Vista frontal da epiderme (10 pm). (A segundo 
W. Pfeffer; B imagem ao microscopio de contraste de fase, de B. Gro- 
th; C imagem ao MEV*, de C. Koppmaier.) 


tato com bastao aspero. Mesmo o movimento de um fio 
de la de apenas 2,5 ’ 10" 7 g (0,25 pg) de peso desencadeia 
curvaturas; esse estimulo nao pode ser percebido pelo 
tato humano. 


* N. de T. A sigla MEV e utilizada com frequencia em lingua portu- 
guesa e significa microscopio eletronico de varredura. 
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A gavinha reage, portanto, nao a pressao, mas a dife- 
renqas espaciais e temporais de pressao. Saliencias vesicu- 
losas chamativas, distinguiveis em preparaqoes microsco- 
picas como pontos da parede celular externa da epiderme 
(“pontos sensiveis”, Figura 7-30), tem relaqao com a per- 
cepqao de estimulos. No entanto, como elas nao ocorrem 
em todas as gavinhas ou as vezes apenas sobre o lado infe¬ 
rior, embora o lado superior tambem perceba o estimulo, 
consistem mais em reforqadores do estimulo do que em 
mecanorreceptores indispensaveis. A favor disso depoe o 
fato de que os pontos sensiveis sao caracteristicos das ga¬ 
vinhas com maior sensibilidade. 

Ao contato com o suporte, a gavinha de Bryonia encurva-se para 
o lado inferior morfologico, como outras gavinhas com rea^ao 
nastica. Sob condi^oes favoraveis e com gavinhas sensiveis (por 
exemplo, Bryonia , Sicyos , Cyclanthera ), o tempo de rea^ao pode 
ser menor do que 30 segundos, mas em especies lentas (por 
exemplo, Corydalis claviculata) pode chegar a 18 horas. As rea¬ 
ches rapidas baseiam-se na perda de turgor do lado inferior mor¬ 
fologico e na eleva^ao de turgor do lado oposto. Com estimula- 
$ao por tempo curto, quando, por exemplo, o suporte nao for 
envolvido com eficacia, a gavinha estica-se novamente em 30-60 
minutos (autotropismo) e pode reagir de novo. No entanto, se 
um suporte for envolvido, o enrolamento continuado leva ao en- 
volvimento repetido desse suporte pela extremidade da gavinha. 
Em gavinhas jovens, o rapido crescimento em alongamento do 
apice da gavinha tambem participa dessa rea^ao; todavia, em or- 
gaos totalmente desenvolvidos participa apenas o encurvamento 
condicionado pelo turgor. 

As partes mais basais da gavinha (Figura 7-30) tambem ex- 
perimentam enrolamento, atraindo a planta inteira elasticamen- 
te para o suporte. Em Bryonia , esse enrolamento realiza-se pela 
inibi^ao do crescimento em alongamento no lado inferior da ga¬ 
vinha, enquanto o crescimento no lado superior continua e pode 
ate ser intensificado. Por motivos mecanicos, nessa rea^ao de- 
vem ser intercalados um ou varios “pontos de inversao” (Figura 
7-30A) entre as voltas para a esquerda e para a direita, para evi- 
tar torches. Por fim, em resposta ao estimulo de contato ocorre 
tambem a forma^ao de elementos de sustenta^ao e muitas vezes 
o crescimento em espessura (tigmomorfoses), determinando a 
estabiliza^ao da ancoragem. 

Ate o momento, existem apenas no^oes imprecisas sobre a 
condu^ao de sinais do apice da gavinha (perceptor do estimulo) 
ate a sua base (que, aproximadamente 1,5-2 horas apos o apice 
ter encontrado um suporte, come^a a se curvar quase simulta- 
neamente em todo o seu comprimento). A curvatura por contato 
do apice da gavinha condicionada pela turgescencia em torno do 
suporte realiza-se de maneira semelhante a uma rea^ao depen- 
dente de calcio, como nas tigmonastias e seismonastias rapidas 
(Figura 7-29). Com eletrodos na superficie, podem ser registra- 
das correntes eletricas nas partes basais da gavinha estimulada. 
Por isso, a condu^ao de sinais talvez se efetue eletricamente. No¬ 
vamente, ha participa^ao de fitormonios no desencadeamento 
da curvatura basal, que se realiza por crescimento diferencial 
dos flancos. A rea^ao tigmonastica da gavinha de Bryonia pode 
ser desencadeada sem contato pelo fornecimento de etileno, au- 
xina ou de octadecanoides (por exemplo, acido jasmonico, ver 
6.6.6.2). Existem references que, apos estimula^ao mecanica em 


gavinhas de Bryonia , o acido 12-oxo-fitodienico e despejado essa 
substancia seria um indutor endogeno (mas nao o principio con- 
dutor de sinais) da rea^ao de crescimento. 

7.3.2.5 Movimentos nasticos dos estomatos 

Nesta seqao, e dedicada atenqao especial aos movimen¬ 
tos estomaticos, nao so pelo seu grande significado para 
as trocas gasosas da maioria das plantas terrestres, mas 
tambem porque os processos moleculares, subjacentes ao 
movimento nastico, tem sido intensivamente estudados e 
bem compreendidos nos ultimos anos. Pode ser admiti- 
do tambem que os processos moleculares da regulaqao de 
turgor nas celulas-guarda assemelham-se aqueles em ou- 
tros movimentos governados pelo turgor (ver 7.3.2.1 ate 
7.3.2.4) e que, alem disso, talvez tenham importancia geral 
para o controle do turgor celular vegetal. 

Correspondente a sua funqao de regular a resistencia 
a difusao das folhas, em que - conforme a oferta de agua 
disponivel - a capta^ao de C0 2 para a fixa^ao fotossinte- 
tica ou a fixa^ao de C0 2 no escuro e otima, os estoma¬ 
tos apresentam rea^ao predominantemente fotonastica e 
higronastica (Figura 5-72, ver 5.5.7). Tambem pode ser 
comprovada rea^ao termonastica, que parece ecologica- 
mente conveniente, pois, com a eleva^ao da temperatura, a 
perda de agua por transpira^ao aumenta. Esses movimen¬ 
tos induzidos por fatores externos sao sobrepostos pelo 
ritmo circadiano, ou seja, a forte disposi^ao de reagir a 
fatores indutores exogenos em periodos diarios diferentes: 
as rea^oes de abertura sao tambem preferidas endogena- 
mente na fase luminosa. O fornecedor do tempo* para 
esse ritmo e a alternancia dia/noite (ver 6.7.23). 

A causa imediata do movimento e, em cada caso, uma 
diferen^a do turgor (Equa^ao 5-15) nas celulas-guarda e 
nas celulas epidermicas adjacentes, as quais tambem po¬ 
dem ser morfologicamente especiais e, assim, identifica- 
das como celulas subsidiarias (ver 3.2.2.1, Figura 3-12). 
As altera^oes do turgor realizam-se na maioria das vezes 
por mudan^as do potencial osmotico e fluxos hidricos a 
ele acoplados; portanto, estao vinculadas tambem a modi- 
fica^oes volumetricas das celulas-guarda e das celulas epi¬ 
dermicas adjacentes, influenciadas por fatores reguladores 
atuantes em dire^oes opostas nos dois tipos de celulas. Se 
o valor osmotico nas celulas-guarda aumentar em rela^ao 
ao entorno (ou seja, o potencial osmotico tornar-se mais 
negativo), a agua entra, o turgor aumenta e o volume da 
celula-guarda cresce; se o valor osmotico diminuir em re- 
la^ao ao entorno, a agua sai, o turgor diminui e o volume 
da celula-guarda reduz-se. 

A esses movimentos ativos dos estomatos, de- 

pendentes de altera^oes do potencial osmotico das ce- 


* N. de T. Aqui, foi proposta uma tradu<;ao livre para Zeitger , que se 
refere a um sinal ambiental. Ressalte-se que essa grafia em alemao e 
adotada em obras escritas em outros idiomas. 
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lulas-guarda em relagao as celulas do entorno, contra- 
poem-se os movimentos passivos dos estomatos, que 
se realizam por diferenga na perda ou no ganho de agua, 
sendo, portanto, meramente hidropassivos. 

Assim, ocorre perda de volume (absoluta e em relagao as celulas 
vizinhas), quando a transpiragao das celulas-guarda (transpira¬ 
gao periestomatica) for mais alta do que a das celulas vizinhas. 
As celulas-guarda atuam entao como “sensores” da umidade re- 
lativa do ar. A favor dessa fungao depoe o achado segundo o qual 
folhas com conteudo hidrico igual em ar mais seco apresentam 
resistencia a transpiragao muito mais elevada do que em ar mais 
umido. Esse fechamento induzido das fendas estomaticas pode 
provocar uma situagao em que no ar mais seco a transpiragao 
seja mais baixa e o conteudo de agua da folha mais elevado do 
que no ar mais umido. 

Um processo hidropassivo tambem muitas vezes esta na 
origem da murcha rapida de folhas retiradas da planta: a perda 
de agua das celulas epidermicas condicionada pela transpiragao 
manifesta-se nessas folhas mais rapidamente do que a das celu¬ 
las-guarda: as fendas estomaticas se fecham. 

O aumento de volume das celulas-guarda leva a abertura 
das fendas estomaticas e a diminuigao de volume ao seu 
fechamento. Isso depende da estrutura das paredes celu- 
lares de celulas-guarda e celulas vizinhas, particularmen- 
te da disposigao especial das microfibrilas nas paredes 
celulares, que determinam a diregao da expansao celular 
(Figura 7-31). A alteragao de volume das celulas-guarda 
pode ser consideravel: o volume celular das celulas-guarda 
de Viciafaba e de 1,3 pi (picolitros, 1 pi = 10 -12 litros) com 
fendas estomaticas fechadas e de 2,4 pi com fendas total - 
mente abertas. 

A seguir, sao tratados apenas os movimentos ativos 
dos estomatos - subjacentes a regulagao. Eles baseiam-se 
em alteragoes primarias no potencial osmotico das celu¬ 
las-guarda. 

Como componente osmotico principal das celu¬ 
las-guarda, assim como das celulas vegetais em geral, apa- 
recem os ions potassio (K + , Figura 7-32). A concentragao 
vacuolar de potassio em estomatos abertos pode ser supe¬ 
rior a 600 mM e em estomatos fechados fica em torno de 
100 mM ou menos. Como ions antagonicos para compen- 
sagao da carga eletrica, sao necessarios anions. Em angios- 
permas dicotiledoneas, atua nesse caso principalmente o 
acido malico (acido dicarboxilico). O anion do acido mali- 
co, malato (Mai 2- ), acumula-se com o potassio no vacuolo 
(K 2 Mal). A formagao do malato ocorre em celulas-guarda 
a partir da decomposigao de amido em fosfoenolpiruvato 
(PEP), carboxilagao pela enzima PEP-carboxilase e redu- 
gao do produto da reagao, oxaloaceato, em malato. Essa 
sequencia de reagoes ja foi tratada em relagao ao meta- 
bolismo CAM (ver 5.5.9, Figura 5-79). Alem dos anions 
organicos, os anions inorganicos, especialmente cloreto 
(Cl - ), tambem participam como componentes osmoticos, 
particularmente nas monocotiledoneas. Nestas, para com- 
pensagao da carga, o malato e substituido totalmente (por 



Figura 7-31 Representagao esquematica da evolugao de microfibri- 
las de celulose (vermelho) em paredes celulares de celulas-guarda e 
suas celulas vizinhas. A Celulas-guarda (em forma de sementes de 
feijao) de comelinaceas; paredes celulares em vista frontal. Uma ex¬ 
pansao celular e possfvel principalmente no sentido perpendicular 
a orientagao das microfibrilas. Por isso, a celula-guarda e estendida 
preferencialmente na diregao do eixo longitudinal. Certamente, as 
celulas adjacentes (as menores) situadas transversalmente ao eixo 
longitudinal das celulas-guarda opoem maior resistencia a expansao 
destas do que as duas celulas adjacentes dispostas lateralmente (as 
maiores). Portanto, o aumento de volume, sob encurvamento das 
celulas-guarda causa o afastamento delas e, com isso, a abertura 
das fendas estomaticas. B Celulas-guarda de Poaceae, em forma 
de haltere; celulas-guarda em corte longitudinal, as demais em vista 
frontal. A disposigao radial das microfibrilas permite ampliagao do 
volume celular apenas com aumento do raio: as extremidades das 
celulas-guarda intumescem com conservagao da forma esferica; 
como limites rfgidos, isso provoca a abertura da fenda nos trechos 
centrais reativos. (Segundo H. Ziegenspeck, modificado.) 


exemplo, em Allium cep a, em cuja folha falta a enzima 
ADP-glicose pirofosforilase necessaria para a sintese de 
amido, Figura 5-68) ou parcialmente (no milho, em cerca 
de 40%) por ions cloreto (Cl - ). O cloreto e absorvido com 
o potassio pela celula-guarda. 

O ingresso de K + na celula-guarda acontece via canais 
de potassio. Esses canais dependentes de tensao estao vol- 
tados para dentro (ou seja, o potassio e transportado so 
para o interior da celula), e sua probabilidade para o estado 
aberto (Quadro 5-1) aumenta fortemente com uma dife- 
renga no potencial eletrico de membrana suficientemente 
grande (interior da celula negativo em relagao ao exterior; 
de maneira simplificada, fala-se em potencial hiperpolari- 
zado de membrana). O potencial de membrana e gerado 
pela atividade da plasmalema-H + -ATPase (bomba de pro¬ 
tons) dependente de ATP, que transporta ions hidrogenio 
da celula para o apoplasto (1 H + por ATP hidrolisado, ver 
5.1.5, Figura 5-4). A bomba motriz de protons (ver 5.1.4.3), 
junto a esse transporte na plasmalema, impulsiona tam¬ 
bem o ingresso de cloreto na celula-guarda, pela qual um 
transportador de 2 H + /l CT do tipo simporte (Figura 5-4) 
parece ser responsavel. Um canal de potassio proprio, re- 
gulado de outra maneira, e responsavel pela saida de K + 
da celula. Ele esta voltado estritamente para fora, e sua 
probabilidade para o estado aberto aumenta quando o po¬ 
tencial de membrana despolariza (torna-se mais positivo); 
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Figura 7-32 Distribuigao das concentragoes 
relativas de potassio, cloro e fosforo na su- 
perficie de um estomato fechado (a esquerda) 
e de um aberto (a direita), da face inferior da 
epiderme foliar de Vicia faba. Medigoes com a 
microssonda radiografica. Dos elementos apre- 
sentados, apenas K + mostra nftida elevagao nas 
celulas-guarda abertas. (Segundo G.D. Humble 
e K. Raschke.) 



com potencial de membrana hiperpolarizado, esse canal 
de potassio permanece fechado, de modo que nao se esta- 
belece qualquer “curto-circuito” pelo ingresso de potassio 
na celula. Por meio de alteragoes da atividade do sistema 
de transporte ionico descrito em principio e possivel com- 
preender a regulagao do movimento estomatico (Figura 
7-33). Uma vez que ions osmoticamente ativos ingressam 


no vacuolo da celula-guarda com a abertura estomatica ou 
sao liberados do vacuolo com o fechamento estomatico, 
o transporte ionico tambem e importante no tonoplasto. 
Contudo, esses processos ainda nao estao bem compreen- 
didos, como aqueles na plasmalema. 

Em geral, a luz induz abertura da fenda estoma¬ 
tica. A sensibilidade luminosa das celulas-guarda e 



Figura 7-33 Representagao simplificada das reagoes A com abertura estomatica induzida pela luz azul e B com fechamento estomatico 
induzido pelo ABA. Outros esclarecimentos no texto. (Segundo E. Weiler.) 
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extremamente alta: apenas 25-30 pmol de fotons cm -2 s -1 
bastam para induzir a abertura. Os espectros de a<;ao des- 
ta fotonastia permitem reconhecer pico na faixa espectral 
do vermelho e - especialmente - do azul. A abertura dos 
estomatos causada pela luz vermelha deve-se a fotossin- 
tese. Neste caso, a luz vermelha nao desencadeia a nastia, 
mas sim e fonte de energia da fotossintese. Assim, a re- 
gula^ao propriamente tambem nao se deve a luz verme¬ 
lha, mas e mediada pela concentra^ao de C0 2 na folha 
- [C0 2 ] medida nas celulas-guarda, mas determinada 
pelo rendimento da fotossintese do mesofilo. Com algu- 
mas exce^oes (por exemplo, Paphiopedilum ), a fotossinte- 
se das celulas-guarda dotadas de cloroplastos tern contri- 
bui^ao limitada para a redu^ao de [C0 2 ]. Em vez de por 
exposi^ao a luz, a abertura estomatica pode ser alcan^ada 
tambem por fixa^ao de C0 2 no escuro (por exemplo, a 
noite, por plantas CAM, ver 5.5.9) ou por redu^ao expe¬ 
rimental de [C0 2 ] no ar externo no escuro; ao contrario, 
a eleva^ao de [C0 2 ] do ar externo, mesmo na presen^a da 
luz, induz o fechamento estomatico (quimionastia). Em 
determinados limites, por meio do movimento estomati¬ 
co, portanto, a altera^ao da resistencia a difusao mantem 
constante a concentra^ao de C0 2 nas celulas-guarda e, 
com isso, tambem proporcional nos espa^os intercelula- 
res ou pelo menos impede oscila^oes mais fortes. A na- 
tureza do sensor de C0 2 e sua atua^ao sobre o potencial 
osmotico (com diminui^ao de [C0 2 ] nas celulas-guarda, 
o potencial osmotico torna-se mais negativo) nao sao ain- 
da compreendidas em pormenores. 

A luz azul e especialmente eficaz no movimento fo- 
tonastico dos estomatos; celulas-guarda sem cloroplastos 
reagem apenas a luz azul (por exemplo, Paphiopedilum). 
Como receptores de luz azul, participam as duas foto- 
tropinas (fototropina 1 e fototropina 2). Ha duvida se a 
zeaxantina (Figura 5-45) desempenha algum papel, con- 
forme admitido, pois mutantes com queda na biossintese 
de carotenoides (conhecida, por exemplo, em Arabidopsis 
thaliana) ainda mostram abertura estomatica dependen- 
te da luz azul - certamente, mais fraca. A luz azul ativa 
a H + -ATPase na plasmalema. Isso leva a hiperpolariza^ao 
do potencial de membrana e, desse modo, a ativa^ao dos 
canais de potassio, dependentes de tensao e voltados para 
dentro. O afluxo de cloreto por intermedio do transpor- 
tador de 2 H + /l CE do tipo simporte tambem fica forta- 
lecido. A atividade da H + -ATPase pode ser medida como 
acidifica^ao do apoplasto de celulas-guarda (o pH cai de 7 
para aproximadamente 5) induzida pela luz azul. A cres- 
cente concentra^ao citoplasmatica de K + e a alcaliniza^ao 
do citoplasma (pela elevada libera^ao de H + pela celula, 
o valor do pH aumenta no citoplasma) presumivelmente 
ativam a PEP carboxilase, provocando aumento na for- 
ma^ao de acido malico. O malato chega ao vacuolo com 
o potassio; os ions H + , liberados na dissocia^ao do acido 
malico a malato, sao transportados ao apoplasto por meio 
da H + -ATPase. 


A ativa^ao da bomba de protons pela luz azul poderia ser reali- 
zada diretamente via fosforila^ao da enzima, por meio da fun- 
^ao de cinase (regulada pela luz) da fototropina (ver 7.3.1.1). 
Sabe-se que a fosforila^ao de um residuo de treonina perto 
do C-terminal da H + -ATPase conduz a uma combina^ao de 
proteinas de adapta^ao do grupo das proteinas 14-3-3 (Figura 
8-15A), e que isso tern como consequencia um forte aumento 
da atividade enzimatica. A fusicocina, a toxina do fungo pato- 
genico Fusicoccum amygdali , impede a dissocia^ao do comple- 
xo de H+-ATPase e proteina 14-3-3 e, assim, provoca ativa^ao 
quase irreversivel da bomba de protons. A fusococina e uma 
toxina da murcha especialmente ativa em celulas-guarda. Sob 
a influencia da fusicocina, as fendas estomaticas exibem aber¬ 
tura maxima. 

Por carencia de agua, as fendas estomaticas sao reduzidas 
ou totalmente fechadas. Essa rea^ao e induzida pelo acido 
abscisico (fitormonio, ABA, ver 6.6.4, Figura 6-59), for- 
mado na folha ou tambem na raiz por carencia de agua, 
liberado e levado para as celulas-guarda com a corrente 
da transpira^ao. Primariamente, o ABA induz nas celu¬ 
las-guarda a libera^ao de ions Ca 2+ presentes em depositos 
intracelulares. O crescente nivel de Ca 2+ de aproximada¬ 
mente 100 nM para valores acima de 1 pM 

• inibe a H + -ATPase, diminuindo o gradiente trans- 
membrana de concentra^ao de H + e tornando mais 
positivo o potencial eletrico de membrana (despola- 
riza^ao); 

• permite aos ions Ca 2+ que se liguem a canais de clore¬ 
to dirigidos para fora e os abram. Com isso, o cloreto 
sai passivamente da celula (ao longo de um gradiente 
eletroquimico), e o potencial eletrico de membrana 
continua a ser despolarizado. Essa corrente de clore¬ 
to induzida por Ca 2+ tambem nas celulas-guarda (que 
armazenam cloreto nao como ion dominante antago- 
nico ao K + , portanto, em dicotiledoneas) participa da 
despolariza^ao do potencial de membrana ao nivel de 
plasmalema. 

A despolariza^ao tern duas consequencias: 

• os canais de K + dirigidos para dentro, abertos apenas 
por hiperpolariza^ao, fecham-se e 

• os canais de K + dirigidos para fora, especialmen¬ 
te ativos em potencial de membrana despolarizado, 
ocupam-se com uma grande saida de K + da celula. 
Seguem-se os anions (CE ou malato 2- ) e, osmotica- 
mente associado a isso, a celula perde agua. Os ions 
liberados sao armazenados nas celulas vizinhas e a 
agua, por sua vez, aflui osmoticamente. Para o K + (e 
em monocotiledoneas tambem para o CE), isso pode 
ser facilmente mostrado histoquimicamente. Ainda 
nao esta esclarecido o destino do malato liberado pe- 
las celulas-guarda em dicotiledoneas. Nas mitocon- 
drias, parte do malato poderia ser respirada a C0 2 , 
com forma^ao de ATP. 
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7.3.3 Movimentos autonomos 


Movimentos autonomos sao aqueles governados por fato- 
res endogenos, independendo, pois, de fatores externos. 
Eles podem ser causados por movimentos de crescimento 
ou por movimentos de turgor. 

Os movimentos de turgor sao aqueles com periodi- 
cidade diaria e sujeitos ao ritmo circadiano, apresentados 
pelas folhas e ja referidos (ver 6.7.2.3), por exemplo, em 
Mimosa e Phaseolus. Ocorrem nas articulates foliares 
(pulvinos), cujo modo funcional ja foi igualmente tratado 
(ver 7.3.2.4, Figura 7-281; em Phaseolus , no entanto, nao 
estao localizados na base da folha, mas sim na transigao da 
lamina para o peciolo). 

Os movimentos de crescimento sao os pendulares 
(nutates) de plantulas e eixos jovens de caules e inflo- 
rescencias. Eles se devem ao crescimento desigual (no 
tempo) dos diferentes lados do orgao e nao expressam 
adaptates fisiologicas, mas sim mostram a sintonia fina 
do crescimento em extensao na regiao do caule. 

Circunutates sao movimentos circulares descritos 
pelo orgao. Alem de plantas jovens, elas surgem principal - 
mente em plantas escandentes e trepadeiras com gavinhas, 
e ja foram apresentadas preliminarmente no exemplo de 
Bryonia (ver 7.3.2.4). No lupulo, o circulo descrito pelo 
apice do caule pode alcangar um diametro superior a 50 
cm e em Hoy a carnosa superior a 150 cm. Esse “tateio” do 
espago facilita o encontro de um suporte adequado. 

7.3.4 Movimentos de lan9amento e de 
explosao causados pelo turgor 


Nos movimentos de turgor ate agora tratados, as mudan- 
gas de turgor de um determinado lado provocam curva- 
turas reversiveis de um orgao. Em outros movimentos, 
principalmente os que servem a dispersao de unidades 
de propagagao, e aproveitada a diferenga de turgor en- 
tre determinadas camadas de tecidos. Essa diferenga gera 
movimentos que, na maioria das vezes, nao podem mais 
ser interpretados como processos de estimulo tipicos, 
mas sim como resultado de processos naturais de desen- 
volvimento e amadurecimento nao reversiveis. Existem 
dois mecanismos causados pelo turgor: de langamento e 
de explosao. 

Os mecanismos de langamento causados pelo tur¬ 
gor baseiam-se em tensoes de tecidos. Um tecido de resis- 
tencia opoe-se a absorgao maxima de agua e a expansao 
maxima de tamanho de um tecido turgido. Se a tensao 
ultrapassar determinado valor limite (o que muitas vezes 
pode ser promovido pelo contato), ocorre desagregagao 
subita, provocando a abertura no local de rompimento es- 
tabelecido ao longo do orgao. 

Em especies do beijo-de-frade ( Impatiens spp.), durante a ma- 
turagao do fruto, as celulas parenquimaticas de paredes delga- 


das (tecido turgido) da parte externa do pericarpo desenvolvem 
elevado potencial osmotico (mais negativo do que -2 MPa em 
I. parviflora). As camadas mais internas do pericarpo, consti- 
tuidas de fibras alongadas (tecido de resistencia), opoem-se a 
esse esforgo de expansao provocado pelo potencial osmotico. 
Enquanto os cinco carpelos estiverem unidos em forma de 
tubo, apesar da tensao dos tecidos o fruto permanece (meta) 
estavel. No entanto, quando as lamelas medias ao longo da linha 
de uniao dos carpelos se desfazem (tecido de separagao) duran¬ 
te o amadurecimento, por contato ou espontaneamente pode 
ser provocado um equilibrio de tensao. Desse modo, o ponto 
de insergao dos carpelos rompe-se no pedunculo do fruto, os 
carpelos se enrolam para dentro no sentido horario e as semen- 
tes ainda aderidas sao projetadas a alguns metros de distancia 
(cerca de 3 metros para I. parviflora e 6 metros para I. glanduli- 
fera). As partes externas do fruto alongam-se em cerca de 32% 
durante a curvatura, enquanto as camadas de fibras encurtam 
em aproximadamente 10%. Langamentos semelhantes aos de 
Impatiens tambem sao encontrados, por exemplo, nos frutos de 
Cyclanthera explodens (Cucurbitaceae) e Cardamine impatiens 
(Brassicaceae), bem como na regiao dos estames de urticace- 
as, por exemplo (Figura 7-34). Em Catasetum (Orchidaceae), 
as polinias (ver 10.2, Figura 10-249C, D) sao projetadas a uma 
distancia de ate 80 cm. 

Os mecanismos de explosao causados pelo turgor sao 

generalizados. Como exemplo nas plantas superiores 
pode ser citado o pepino-do-diabo (Echallium elaterium). 
Celulas grandes de paredes delgadas, no interior do fru¬ 
to, formam o tecido turgido, que ao amadurecer alcanna 
um potencial osmotico de aproximadamente -1,5 MPa. As 
camadas externas do pericarpo formam um tecido de re¬ 
sistencia, fortemente tensionado elasticamente. No ponto 
de insergao do pedunculo do fruto, forma-se finalmente 
um tecido de separagao, que se abre bruscamente, arre- 
messando o pedunculo do fruto pela pressao interna do 
fruto como se fosse a rolha de um espumante. O pericarpo 
tensionado simultaneamente se contrai, de modo que o 
conteudo liquido do fruto e lan^ado junto com as semen- 



Figura 7-34 Urtica dioica, corte longitudinal de flor estaminada. A 
antera do estame a esquerda ainda esta encaixada abaixo da mar- 
gem do ovario atrofiado, ao passo que a direita a antera ja esta lan- 
gada para fora e liberou os graos de polen (cerca de 10x). (Segundo 
C.T. Ingold.) 
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Figura 7-35 Pepino-do-diabo (Ecballium elaterium). A Fruto maduro 
no momento do desligamento do pedunculo do fruto e do langamen- 
to do conteudo do fruto, incluindo as sementes (aproximadamente 
0,5x). B Corte longitudinal em fruto ainda nao desligado (esquema- 
tico). (Segundo F. Overbeck e FI. Straka.) 


tes (Figura 7-35). As sementes sao arremessadas a uma 
distancia de aproximadamente 12 metros, enquanto o en- 
voltorio do fruto (sem as sementes), devido ao rechago, e 
langado na diregao oposta. 

O langamento de esporos de fungo de um asco maduro realiza- 
-se de modo que a parede celular, tensionada elasticamente pelo 
turgor (cerca de 1 MPa, em ascos maduros), rompe-se repenti- 
namente em local predeterminado do apice do asco (operculo; 
ver 10.2, Figura 10-38) e, por contragao do asco ate a metade do 
volume inicial, arremessa os esporos poucos milimetros ate o 
maximo de 60 cm de distancia (em Dasyobolus immersus). Nes- 
tes casos como em outros (por exemplo, no polen de Urtica), e 
fundamental que, por meio da camada de ar parado encontrada 
na superficie do orgao formador, as unidades de dispersao che- 
guem ativamente as camadas de ar turbulento, nas quais possam 
entao ser dispersadas passivamente pelo movimento do ar. De 
resto, determinadas condigoes externas devem estar presentes 
para que os ascos se abram; alem de umidade suficiente (para a 
ocorrencia de turgescencia), algumas especies necessitam tam¬ 
bem de luz (por exemplo, Sordaria curvula ; a luz azul e ativa, e 
o fotorreceptor ainda nao foi identificado). Outros ascomicetos 
(por exemplo, Hypoxylon fuscum), ao contrario, exibem langa¬ 
mento noturno. 

O langamento dos esporangios de Pilobolus tambem se ba- 
seia no mesmo mecanismo. A extremidade superior do espo- 
rangioforo unicelular maduro (ver 10.2, Figura 10-28) torna-se 
claviforme por pressao de turgor, expandindo a parede celular 
em ate 100%. Apenas a zona em anel onde o esporangioforo se 
curva para o interior do esporangio como columela nao e elas- 
tica e permanece pre-formada como local de ruptura. Quando 
se da a abertura, o esporangio e arremessado com velocidade 
inicial de cerca de 6 m s _1 , a uma distancia de aproximadamente 
2,5 metros ou a uma altura de aproximadamente 1,8 metros, 
e, devido ao fototropismo positivo, em diregao a luz incidente 
(ver 7.3.1.1). 


7.4 Movimentos especiais 


No reino vegetal, os movimentos higroscopicos e os mo¬ 
vimentos de coesao estao amplamente distribuidos. Os 


movimentos higroscopicos baseiam-se em intumesci- 
mentos anisotropicos e se processam sem a participagao 
direta de celulas vivas. Eles se prestam a dispersao de es¬ 
poros, graos de polen, sementes e frutos. O movimento 
e meramente fisico e baseia-se na expansao ou retragao 
diferenciais das camadas fibrilares por intumescimen- 
to ou desintumescimento, respectivamente. Nas paredes 
celulares secundarias, o comportamento higroscopico e 
determinado pela diregao preferencial das camadas para- 
lelas de microfibrilas. A expansao ou retragao encontra- 
-se de preferencia perpendicularmente a disposigao das 
microfibrilas. Se camadas de tecidos com disposigao mi- 
crofibrilar e composigao de paredes diferentes estiverem 
sobrepostas, pela alteragao do conteudo de umidade do 
tecido (por exemplo, devido ao dessecamento durante o 
amadurecimento e, em estado maduro, pelo estado hi¬ 
groscopico diferencial em ambiente mais seco ou mais 
umido) ocorrem torgoes. Os principais componentes de 
parede celular mostram poder de intumescimento cres- 
cente na seguinte ordem: 

lignina < celulose < hemicelulose < pectina 

Os dentes externos do peristoma nas capsulas dos esporos dos 
musgos, que na maioria das vezes consistem apenas em partes 
das paredes das duas camadas celulares contiguas, ao secar se 
curvam higroscopicamente para dentro ou para fora, depen- 
dendo da sua estrutura fina, e promovem ou dificultam a dis¬ 
persao dos esporos por esses movimentos decorrentes das os- 
cilagoes da umidade do ar. No exemplo apresentado na Figura 
7-36A, o movimento de um dente do peristoma durante o des¬ 
secamento ocorre porque as microfibrilas nas lamelas externas 
dispoem-se perpendicularmente ao eixo longitudinal do dente, 
de modo que essa camada se reduz de preferencia no eixo lon¬ 
gitudinal. A lamela interna, ao contrario, retrai-se apenas em 
espessura devido a posigao axial das fibrilas, sem decrescer em 
comprimento. Com a camada externa da parede firmemente 
unida, ela impede a redugao do dente e causa sua curvatura 
para fora. A estrutura da parede celular de peristomas de gene- 
ros de musgos e bastante variada e, por conseguinte, as diregoes 
dos movimentos - adaptadas as respectivas necessidades eco- 
logicas - sao diferentes. Os elateros (igualmente constituidos 
apenas de substancia de parede) dos esporos de Equisetum (ver 
10.2, Figura 10-169H, J) e os capilicios de alguns fungos mu- 
cilaginosos (ver 10.2, Figura 10-18E) tambem mostram movi¬ 
mentos higroscopicos semelhantes. 

Muitos frutos do tipo capsula se abrem tao logo os proto- 
plastos das celulas de suas paredes morrem e as paredes celulares 
comegam a dessecar (xerocasia, por exemplo, Saponaria); outros 
permanecem fechados no estado de dessecamento e se abrem 
apenas quando molhados (higrocasia, por exemplo, especies 
de Mesembryanthemum , Sedum , Veronica). Os movimentos de 
abertura (por dessecamento) e fechamento das escamas dos es- 
trobilos de coniferas (por exemplo, estrobilos de pinheiros, ver 
10.2, Figura 10-225) sao tambem atribuidos ao intumescimento 
anisotropico das camadas individuais dessas escamas. 

Nos fruticulos de especies de Erodium (Figura 7-36B), por 
dessecamento ocorre enrolamento helicoidal. Por hidratagao, as 
aristas tornam-se novamente retilineas e, quando sua extremida- 
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de livre encontra o solo, os fruticulos podem penetrar nele. As 
aristas de algumas cariopses de gramineas (por exemplo, de Stipa) 
atuam de maneira semelhante. Os tricomas que auxiliam na dis- 
persao pelo vento de muitas sementes e frutos tambem apresen- 
tam movimento higroscopico (por exemplo, no dente-de-leao). 

Na rosa-de-jerico (Anastatica hierochuntica , Brassicaceae 
norte-africana), os ramos secos ficam curvados para dentro, 
mas umedecidos expandem-se novamente. A ideia de que indi- 
viduos esfericos secos de A. hierochuntica pudessem ser arrasta- 
dos pelo vento e, assim, dispersar as sementes, no entanto, nao 
se confirmou. 



Figura 7-36 Movimentos higroscopicos. A Dente externo do peris¬ 
toma da capsula do musgo Orthotrichum diaphanum, em estados 
seco e intumescido; lamelas externas e internas do dente com 
indicagao esquematica da diregao das microfibrilas. Ao lado, en- 
contram-se capsulas com peristoma aberto (a esquerda) e fechado 
(a direita) (apenas dois dentes do peristoma estao representados 
esquematicamente). B Frutfculos de Erodium gruinum, em estados 
seco e intumescido. (A segundo C. Steinbrinck, modificado; B se- 
gundo F. Noll.) 


Diferentemente dos movimentos higroscopicos, os movi¬ 
mentos de coesao dependem se forgas de coesao muito 
intensas, mesmo em peliculas de agua (ver 53.2.2, Equa- 
gao, 5-34). 

O anel arqueado que envolve o esporangio de pteridofitas (Fi¬ 
gura 7-37) possui celulas com paredes anticlinais e periclinais 
internas espessadas, enquanto as paredes periclinais externas 
permanecem delgadas. Durante a maturagao do esporangio, es- 
sas celulas comegam lentamente a perder agua. Porem, como a 
agua esta firmemente ligada as paredes, e o conteudo de agua, 
devido as elevadas forgas de coesao entre as suas moleculas, tam¬ 
bem nao se rompe inicialmente (para isso, sao necessarias pres- 
soes hidrostaticas mais negativas do que -25 MPa, ver 5.3.5), as 
paredes celulares anticlinais sao contraidas na sua parte externa 
pela diminuigao da agua do interior das celulas. Assim, na super- 
ficie do esporangio resulta uma propulsao tangencial, em cuja 
sequencia duas celulas se separam uma da outra em um local 
pre-formado (estomio), de modo que, a partir desse ponto, a pa- 
rede morta do esporangio comega lentamente a se abrir e virar 
para fora. Quando a deformagao das celulas do arco avanga o 
suficiente, de modo que nas celulas individuals sucessivamente 
a forga de coesao da agua interna seja superada, as tensoes nas 
celulas do anel se equilibram. Cada “salto” de uma celula provoca 
um empurrao; logo, globalmente a parede do esporangio inclina- 
da para tras volta a posigao inicial e, com isso, langa os esporos. 
A abertura das anteras baseia-se em um mecanismo bastante si¬ 
milar, onde atuam as fibras do endotecio presentes na parede da 
antera, em virtude de sua rigidez de parede semelhante a das ce¬ 
lulas do anel. Nas paredes das capsulas dos esporos e nos elateros 
de muitas hepaticas, tambem atuam mecanismos semelhantes de 
coesao (Figura 7-38). 

O mecanismo de captura realizada pelas vesiculas de Utri- 
cularia (Quadro 4-3 Figura B) baseia-se igualmente na forga de 
coesao da agua de preenchimento. Pela extrusao ativa de ions 
Na + , K + e Cl” da agua de preenchimento, atraves da parede da 
vesicula, e pela corrente osmotica de agua, a vesicula perde cer- 
ca de 40% de agua. Assim, a vesicula forma pressao hidrostatica 
negativa em relagao ao entorno, visivel na cavidade da armadilha 



Figura 7-37 Mecanismo de coesao no anel do esporangio de 
Dryopteris. A Esporangio ainda fechado. B Abertura brusca (celulas 
contraidas na parte externa, por meio da propulsao de coesao da 
agua). C Estado final, apos novo langamento dos esporos (tensao 
suprimida pela penetragao de bolhas de ar). (Segundo P. Metzner, 
de 0. Stocker.) 
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Figura 7-38 Elateros da hepatica Cephalozia bicuspidata. A Cap- 
sula aberta (6x). B Elatero individual com esporos (lOOx). C Pedago 
de um elatero: preenchido de agua, a esquerda, e apos evaporagao 
parcial da agua, a direita (425x). (Segundo C.T. Ingold.) 


pronta para a captura. O contato com as cerdas provoca a aber- 
tura da valvula e a agua do entorno e sugada para dentro da ar- 
madilha junto com a presa (“prindpio da armadilha num gole”); 
(em alemao schluckfallenprinzip). 
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Alem de reagirem a estimulos fisicos ou quimicos do seu 
ambiente abiotico (ver 6.7), as plantas estabelecem multi- 
plas interacts com outros seres vivos. As rea^oes (gover- 
nadas por fitocromos) ao sobreamento por outras plantas 
ou a luz refletida de plantas vizinhas ja for am menciona- 
das como exemplo (ver 6.7.2.1). O estudo dos processos 
moleculares na intera^ao de plantas com outros organis- 
mos constitui hoje um campo independente da fisiologia, 
aqui apresentado resumidamente sob o conceito de alelo¬ 
fisiologia (do grego, allelos = redproco). 

A alelofisiologia remete a ecologia vegetal (ver 12.8) 
e, alem disso, mostra relates com a fitopatologia, que no 
contexto deste livro pode ser tratada apenas preliminar- 
mente. As relates das plantas com seus polinizadores sao 
mencionadas na se^ao 10.2, quando da abordagem dos 
respectivos taxons. No ambito floral, os movimentos vege- 
tais relacionados aos polinizadores ja foram referidos no 
capitulo sobre fisiologia dos movimentos (ver 7.3.2). 

As intera^oes mais estreitas de organismos sao encon- 
tradas na simbiose (ver 8.2). Por simbiose, entende-se o 
convivio intimo de dois organismos de especies diferentes 
em que ao menos por momentos ambos tiram proveito. 
Com isso, a simbiose distingue-se do comensalismo (van- 
tagem de um parceiro sem influencia perceptivel no ou- 
tro) e de parasitismo (ver 8.1.1, vantagem de um parceiro 
e prejuizo do outro). Na maioria das vezes, e possivel re- 


conhecer claramente que o convivio simbiotico resulta de 
um parasitismo redproco (aleloparasitismo), no qual se 
estabelece um equilibrio em ataque e defesa entre os par- 
ceiros e eles se subtraem mutuamente nutrientes e subs- 
tancias ativas. Durante a simbiose, esse equilibrio pode ser 
rompido pela dominancia de um parceiro e transformar- 
-se em parasitismo, como na digestao das bacterias dos tu- 
berculos por meio de suas celulas hospedeiras (ver 8.2.1). 

Entre parasitos e patogenos tambem nao existe um 
limite muito nitido. Em geral, os parasitos microbianos, 
que prejudicam o organismo hospedeiro a ponto deste 
manifestar um quadro de dano caracteristico, se multi- 
plicam (muitas vezes de modo consideravel) e sao iden- 
tificados como agentes patologicos (patogenos, ver 8.3). 
A lesao pode provocar a morte do hospedeiro ou de de- 
terminados tecidos. A nutri^ao saprofitica ocorre quando 
o patogeno obtem seus nutrientes a partir dessas partes 
mortas (ver 8.1.1). 

Entre os organismos heterotroficos encontram-se 
tambem os consumidores de plantas (herbivoros, ver 8.4), 
animais que suprem sua necessidade de substancia orga- 
nica exclusiva ou predominantemente de vegetais autotro- 
fos, os produtores primarios situados no comedo da cadeia 
alimentar. 

Para o conjunto das intera^oes, constata-se um grau 
de especificidade, em parte bastante alto, quanto aos orga- 
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nismos interagentes. As plantas sao resistentes a maioria 
dos agentes patogenicos potenciais e suscetiveis a apenas 
poucos; elas estao protegidas da maioria dos consumido- 
res e sao atacadas apenas por poucos; parasitoses e sim- 
bioses, em geral, estabelecem-se igualmente apenas entre 
determinados parceiros. Como base nessa especificidade 
de hospedeiro, sao estabelecidos “processos de reconheci- 
mento”, durante os quais ocorre com frequencia uma troca 
redproca de moleculas sinalizadoras dos organismos par¬ 
ticipates; a resistencia ou suscetibilidade de uma planta 
em rela^ao ao patogeno depende desses processos. 

A intera^ao quimica entre plantas, mais precisamente 
entre individuos da mesma especie ou - na maioria das vezes 
- de especies diferentes, e denominada alelopatia (ver 8.5). 
Com frequencia, essas substancias quimicas sao inibidores, 
produzidos por um individuo e liberados no entorno, onde 
prejudicam o crescimento de competidores vegetais. 

8.1 Particularidades da nutr^ao 
heterotrofica 


As iterates das plantas com outros organismos estao 
ligadas direta ou indiretamente a nutri^ao. A alelopatia 
fundamenta-se na competi^ao intra e interespedfica das 
plantas autotroficas por uma oferta limitada de nutrientes; 
todas as outras intera^oes representam aspectos da nutri- 
^ao heterotrofica da propria planta e/ou do outro organis- 
mo que com ela se relaciona. 

Enquanto os organismos autotroficos captam nu¬ 
trientes inorganicos (ver 5.4-5.8), os heterotroficos se 
nutrem de substancias organicas. Se um organismo auto- 
trofico necessita essencialmente de compostos organicos 
simples para crescer, fala-se em mixotrofia ou prototro- 
fia. Os organismos auxotroficos sao mutantes que perde- 
ram a capacidade de forma^ao de uma substancia organica 
necessaria para o crescimento (por exemplo, aminoacido, 
um cofator), a qual necessitam importar. 

Entre os heterotroficos, distinguem-se os saprofitos, 
que retiram sua nutri^ao organica de substrates mortos, 
e os parasitos, que exploram organismos ou celulas vivas. 

8.1.1 Saprofitos e parasitos 


Os saprofitos sao as bacterias e os fungos, mas nenhuma 
planta superior. Quanto ao substrato nutritivo, suas exi¬ 
gences sao bem diferentes em seus pormenores. Alem 
de substancias inorganicas, ha necessidade de uma fonte 
de carbono. Como fonte de carbono, podem ser utiliza- 
dos nao apenas os carboidratos, gorduras ou proteinas, 
mas tambem alcoois, acidos organicos, entre outros, bem 
como petroleo, parafina, benzol e naftalina. Com frequen¬ 


cia, os saprofitos secretam exoenzimas, que realizam a de- 
composi^ao extracelular de substrates com massa mole¬ 
cular elevada (por exemplo, lignina, celulose, proteina) em 
produtos de clivagem reabsorviveis. O material organico 
absorvido e entao incorporado ao metabolismo basico 
normal (catabolica ou anabolicamente). Muitos saprofitos 
nao necessitam de nitrogenio ligado organicamente. As- 
sim, por exemplo, a levedura e o fungo Aspergillus niger 
podem crescer tendo NH* e NO“, respectivamente, como 
unicas fontes de nitrogenio (ver 5.6). 

Na maioria das vezes, na natureza cooperam grupos 
inteiros de organismos diferentes, quando uma especie se 
nutre de produtos da decomposi^ao ou restos das outras, 
enquanto suas secre^oes servem como substrato nutritivo 
para outras especies, em parte tambem como “combusti- 
vel” para conversoes que fornecem energia durante a qui- 
miossintese (H 2 S, H 2 , NH 3 ). Esses fenomenos ocorrem, 
por exemplo, na decomposi^ao, em que bacterias e fungos 
transformam material organico (por exemplo, vegetais, 
partes vegetais ou animais mortos) em compostos inorga¬ 
nicos (remineraliza^ao); com isso, o apodrecimento e um 
componente importante da ciclagem de materia. A “auto- 
depura^ao biologica” de agua poluida baseia-se nesses pro¬ 
cessos. Na “tecnica do lodo ativado”, por ocasiao da depu- 
ra^ao de esgotos, sao empregadas associates de saprofitos 
para o tratamento de residuos organicos. No solo tambem 
se processam fenomenos de mineraliza^ao semelhantes 
(tambem, por exemplo, na compostagem). Em conjunto, 
todos os processos mencionados sao de grande importan- 
cia para a utiliza^ao de recursos materiais da Terra. 

Os produtos da decomposi^ao microbiana sao tambem as subs¬ 
tancias iniciais para a forma^ao de humus, carvao e petroleo, em 
cuja origem, no entanto, as conversoes quimicas abioticas, em 
parte sob pressao elevada (carvao e petroleo), exercem um papel 
decisivo. 

Parasitos podem ser bacterias, fungos, liquens e esperma- 
tofitas. Algumas algas vermelhas heterotroficas parasitam 
rodoficeas aparentadas proximas (adelfoparasitismo). Os 
organismos que na natureza apresentam nutri^ao saprofi- 
tica ou parasitica sao denominados parasitos facultativos; 
aqueles que necessitam sempre de organismos vivos com 
hospedeiros sao os parasitos obrigatorios. Em experimen- 
tos, contudo, mesmo os parasitos obrigatorios muitas ve¬ 
zes podem viver de maneira saprofitica sobre meios nutri- 
tivos artificiais adequados. 

Os parasitos microbianos (bacterias, fungos) sao a cau¬ 
sa de muitas doen^as em vegetais, animais e seres humanos; 
eles sao agentes patogenicos (patogenos). Devido as inte- 
ra^oes muito complexas entre esses agentes e as plantas, os 
patogenos microbianos sao apresentados a parte (ver 8.3). 

Entre as gimnospermas, apenas uma unica especie 
parasitica e conhecida: Parasitaxus ustus (Podocarpaceae); 
como o seu hospedeiro, Falcatifolium taxoides , da mesma 
familia, ela e endemica da Nova Caledonia. O parasite tern 
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contato com o xilema do hospedeiro e, assim, obtem agua 
e sais nutritivos. 

Nas angiospermas parasiticas, sempre parasitos obri- 
gatorios, distinguem-se hemiparasitos e holoparasitos 
(parasitos parciais e parasitos totais, respectivamente). Os 
hemiparasitos (por exemplo, a maioria dos viscos e as Scro- 
phulariaceae Rhinanthus , Melampyrum , Pedicularis , Eu¬ 
phrasia) possuem capacidade fotossintetica; seus nutrientes 
inorganicos e agua nao sao obtidos do solo por meio de rai¬ 
zes, mas sim do xilema do hospedeiro atraves de haustorios. 
Como geralmente crescem apenas sobre hospedeiros espe- 
cificos (variedades de Viscum album , sobre abetos, pinhei- 
ros e latifoliadas), as substancias organicas em concentragao 
mais baixa no xilema (ver 5.3.5 e 5.8) parecem igualmente 
desempenhar um papel. Por precisarem trazer para o seu 
corpo o conteudo dos elementos do xilema do hospedeiro 
contra a tensao de sucgao do hospedeiro, esses hemiparasi¬ 
tos em geral apresentam transpiragao foliar especialmente 
intensa (por isso, Melampyrum murcha rapidamente logo 
apos a colheita). Sao plantas que em determinados estagios 
de desenvolvimento (por exemplo, Tozzia e Bartsia) ou du¬ 
rante toda a vida ( Lathraea ) nao tern quaisquer folhas de- 
senvolvidas e transpirantes; assim, nas escamas do rizoma, 
elas desenvolveram glandulas aquiferas, secretam agua e 
mantem o necessario gradiente de potencial hidrico entre 
hospedeiro e parasito. A erva-escamosa ( Lathraea ) repre- 
senta o elo dessa corrente nas Rhinanthoideae parasitos de 
xilema, entre as Scrophulariaceae. Ela parasita hospedeiros 
perenes, de cujo xilema recebe materia organica suficiente 
para viver como holoparasito. 

Nos viscos tambem se conhece uma especie de vida 
totalmente parasitica, Tristerix aphyllus (sem folhas, Lo- 
ranthaceae), que exerce o parasitismo sobre especies de 
cactos. Nesses casos, nao esta esclarecido se ela tern con¬ 
tato com o xilema ou o floema do hospedeiro. As outras 
angiospermas holoparasiticas, como, por exemplo, Striga , 
Orobanche e Cuscuta (Figura 10-314), estabelecem conta¬ 
to com os tubos crivados do hospedeiro, dos quais retiram 
os assimilados mediante celulas especiais de absorgao (ce- 
lulas de transference). No caso de Cuscuta , comprovou- 
-se que a absorgao de assimilados se processa de maneira 
simplastica, ou seja, durante a ocupagao formam-se plas- 
modesmas entre as celulas hospedeiras e o parasito, per- 
mitindo que o parasito participe diretamente do fluxo de 
assimilagao. 

As plantas superiores servem com frequence como 
hospedeiros de animais parasiticos (zooparasitos). Na 
maioria das vezes, antropodes se estabelecem no cau- 
le e nematodeos na regiao das raizes. Especialmente os 
ultimos provocam anualmente prejuizos consideraveis a 
agricultura mundial. Os estados das plantas atacadas por 
parasitos ligados a expressao de sintomas caracteristicos 
de doenga sao identificados como parasitoses. Entre os 
artropodes parasiticos, por exemplo, encontram-se as 
tragas minadoras, cujas larvas se alimentam dos tecidos 


do mesofilo de folhas das plantas hospedeiras. Contudo, 
na maioria das vezes a presen^a do parasito esta asso- 
ciada a forma^ao de um cecidio (galha da planta). Em 
geral, cecidio e todo o desvio de forma^ao ativo de cres- 
cimento restrito desencadeado por um organismo estra- 
nho parasitico. Os desvios de forma^ao de crescimento 
ilimitado sao denominados tumores (ver 8.3.3 e 6.6.2.3, 
Quadro 8-2). As estruturas simbioticas (por exemplo, 
nodulos de raizes, ver 8.2.1) nao sao mais consideradas 
galhas, embora existam forma^oes de galhas desencade- 
adas por bacterias ou fungos parasiticos (por exemplo, a 
“vassoura-de-bruxa” pela bacteria Rho do coccusfas dans, 
ver 6. 6 . 2.3, e pelo fungo do genero Taphrina , ver 10.2, Fi¬ 
gura 10-32). 

As galhas organoides consistem em orgaos basicos 
das plantas hospedeiras, na verdade bastante alterados, 
mas ainda claramente distinguiveis (por exemplo, a 
“vassoura-de-bruxa”). As galhas histoides (Figura 8-1) 



Figura 8-1 Galhas histoides diferentes sobre uma folha de Fagus syl- 
vatica. A forma especifica das galhas e atribuida a agao do animal. 1 
Galha do tipo bolsa, causada pelo mosquito-galhador-da-faia (Mikiola 
fagi); 2 Galha do tipo bolsa pilosa, do mosquito-galhador Hartigiola 
annulipes ; 3 Galha felpuda sobre nervuras foliares, causada pelo aca- 
ro Eriophyes nervisequus. (Segundo H. RoB e H. Hedicke.) 
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Ciclo de vida de um nematodeo formador de cistos (especies de Globodera e Heterodera ) 




Figura 8-2 Nematodeos endoparasiticos, formadores de galhas. A Ciclos de vida de nematodeo formador de cistos e nematodeo galhador de raiz. 
B Uma femea adulta do nematodeo galhador de raiz (Meloidogyne incognita) na galha de uma raiz de pepino. C Corte transversal da raiz de Arabi- 
dopsis thaliana em estado nao atacado (acima), bem como (abaixo) corte transversal na regiao sincicial da raiz atacada (sincfcio, vermelho; Hete¬ 
rodera schachtii, nematodeo formador de cistos; larva feminina no 4 Q estagio larval). - L, estagios larvais. (Segundo U. Wyss, gentilmente cedido.) 
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sao generalizadas; elas nao permitem identificar qual- 
quer unifica^ao, mas sim se originam como forma^oes 
de partes de eixos caulinares, folha ou raiz, geralmente 
produzidas por animais galhadores: na regiao do cau- 
le, em especial por mosquitos, vespas, piolhos ou aca- 
ros; na regiao da raiz, em especial por nematodeos dos 
generos Heterodera e Globodera , formadores de cistos, 
ou por nematodeos do genero Meloidogyne formado¬ 
res das galhas (Figura 8-2). Como, nesse caso, o para- 
sito penetra no tecido vegetal, os animais galhadores 
sao endoparasitos. Os ectoparasitos, ao contrario, nao 
penetram integralmente nas plantas hospedeiras, mas 
parasitam sobre a sua superficie (por exemplo, insetos 
sugadores como piolhos das folhas, percevejos e cigarras 
que sugam plantas, alguns nematodeos). 

Sobretudo as galhas histoides frequentemente estao adaptadas, 
de maneira acentuada e complicada, as necessidades do animal 
galhador. Assim, por exemplo, a galha do tipo bolsa (comum) 
origina-se em folhas de faia (Figura 8-1), por meio de um cres- 
cimento superficial induzido pelas larvas do mosquito-galha- 
dor-da-faia. As larvas “moldam” o envoltorio da galha com sua 
saliva. A regiao submetida a saliva finalmente adquire a forma 
de uma bolsa, na qual os agentes causadores ficam encerrados. 
Em muitas galhas verifica-se tambem crescimento posterior 
em espessura e forma^ao de elementos esclerenquimaticos, ori- 
ginando um envoltorio resistente para prote^ao do animal em 
desenvolvimento. Pelos e celulas ricas em nutrientes e de paredes 
delgadas sao abundantes e servem com frequencia a nutri^ao do 
animal galhador. 

Nos exemplos mencionados, portanto, por influencia de um 
organismo estranho sao produzidas formas de celulas e orgaos. 
Existe na planta o potencial genetico para essas formas, embora 
normalmente elas nao sejam formadas. Nao ha qualquer duvi- 
da que as diferentes galhas sao originadas pela atua^ao material 
agente-especifica (espacial e temporalmente determinada) dos 
organismos produtores. Nesse sentido, os fitormonios parecem 
desempenhar um papel especial. 

Devido ao significado agronomico, especialmente as 
rea^oes vegetais causadas por nematodeos endoparasi- 
ticos tern sido estudadas em mais detalhe (Figura 8-2). 
Os nematodeos (no 2° estagio larval, L 2 ) infectam as 
plantas nas proximidades dos apices das raizes. Com seu 
aparato em estilete, os nematodeos formadores de cistos 
penetram nas celulas do procambio, que - devido as se¬ 
cretes das glandulas salivares do animal - inicialmen- 
te intumescem bastante. Com a dissolu^ao parcial das 
paredes celulares e a fusao do protoplasto, originam-se 
sincicios volumosos (“cistos”) com mais de 200 celulas e 
elevada atividade metabolica, dos quais o parasito, agora 
imovel, retira suas substancias nutritivas (Figura 8-2A, 
C). Os animais bem nutridos desenvolvem femeas, que 
ao morrer portam numerosos ovos ja embrionarios, ca- 
pazes de sobreviver no solo por varios anos. Os nema¬ 


todeos galhadores de raizes tambem induzem altera^oes 
drasticas nas celulas procambiais dos apices daqueles or¬ 
gaos. Nao formam sincicios, mas sim, por endomitoses, 
celulas gigantes multinucleadas (Figura 8-2A, B) com 
ate 100 nucleos grandes e alta atividade metabolica, que 
como drenos (ver 5.8.3) induzem uma consideravel im- 
porta^ao de nutrientes dos orgaos produtores da planta. 
O parasito recebe suas substancias nutritivas das celulas 
gigantes por rota simplasmatica. E evidente que as rea- 
$oes vegetais sao provocadas por produtos metabolicos 
do animal. A natureza das substancias desencadeadoras 
ainda e completamente desconhecida. 

Por outro lado, podem ser encontrados especies ou 
cultivares (nos generos Beta e Solarium, por exemplo) que 
exibem uma nitida resistencia contra o ataque de nema¬ 
todeos. A clonagem dos genes causadores da resistencia 
(genes de resistencia, genes R) trouxe o surpreendente 
achado segundo o qual esses genes mostram grande se- 
melhan^a com genes causadores da resistencia contra bac- 
terias e virus patogenicos (ver 8.3.4). As plantas dispoem 
de mecanismos de resistencia voltados contra um amplo 
espectro de parasitos (ver 8.3.4 e 8.4.1). 

8.1.2 Plantas carnfvoras 


Excetuando os fungos captores de animais (ver 10.2, Fi¬ 
gura 10-68), as plantas carmvoras (Quadro 4-3) sempre 
possuem clorofila. Elas sao aptas a fazer fotossintese C 3 e 
de facil cultivo quando suficientemente nutridas com sais 
minerals, sem necessidade da nutri^ao animal. Apenas 
quando a oferta nutricional for insuficiente, como mui¬ 
tas vezes acontece nos ambientes naturais (por exemplo, 
turfeiras), elas capturam animais, principalmente para o 
suprimento de nitrogenio e fosforo. Em Utricularia exo- 
leta , a forma^ao de flores e nitidamente fomentada pela 
nutri^ao animal. 

A adapta^ao das plantas carmvoras a determinados 
animais so existe quando esses animais precisam ser 
atraidos pelo aparato chamariz e retidos pelas estrutu- 
ras de captura (mecanismos de captura, Quadro 4-3 e 
7.3.2.4). A digestao se processa mediante exoenzimas, 
sobretudo proteases, secretadas por glandulas especiais, 
por estimula^ao da presa (por exemplo, Drosera ) ou 
independente de estimula^ao (por exemplo, a protease 
semelhante a pepsina, com pH otimo fortemente acido, 
nas folhas em forma de jarro de Nepenthes ; Quadro 4-3 
Figura A). Nos jarros de Sarracenia , as enzimas diges- 
tivas de bacterias devem ser secretadas no liquido de 
captura. Os produtos da digestao sao reabsorvidos pela 
planta - muitas vezes com auxilio de tricomas de absor- 
$ao - e conduzidos ao metabolismo. 
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8.2 Simbiose 


Alem das tres simbioses amplamente distribuidas - sim- 
bioses fixadoras de N 2 (ver 8.2.1), das micorrizas (ver 
8.2.3) e dos liquens (ver 8.2.4) - sao encontradas numero- 
sas outras associates de seres vivos com carater simbioti- 
co. A endossimbiose ocorre quando um dos parceiros pe- 
netra total ou parcialmente em celulas do outro parceiro. 
Nesse caso, no entanto, a estrutura penetrante permanece 
envolvida por uma membrana do hospedeiro, derivada do 
plasmalema e denominada membrana simbiossomica. 
Ela e importante para o intercambio de materia entre os 
dois parceiros, mas tambem serve para que nao se reali- 
zem rea^oes de defesa do hospedeiro contra o “intruso”. 
Os fungos fitopatogenicos parasiticos (por exemplo, o 
oomiceto biotrofico obrigatorio Peronospora ou o mildio 
Blumeria graminis) penetram nas celulas dos hospedei- 
ros com hifas especializadas, os haustorios (ver 8.3.2); os 
haustorios sao igualmente envolvidos por uma membrana 
celular do hospedeiro, que apresenta todas as caracteristi- 
cas de uma membrana simbiossomica. Nesse caso, as es- 
treitas relates entre parasitismo e simbiose tambem sao 
estrutural e funcionalmente nitidas. 

As simbioses entre algas e invertebrados sao notaveis. Assim, 
em cada celula da gastroderme de Chlorohydra viridissima 
encontram-se 15-25 celulas de Chlorella (em uma Chlorohydra , 
um total de 1,5 • 10 5 ) e em Paramaecium bursaria aproximada- 
mente 1.000 celulas de Chlorella. Elas sao envolvidas por uma 
membrana vacuolar da celula hospedeira e fornecem para o 
animal cerca de 30-40% dos produtos fotossinteticos globais, 
provavelmente em forma de glicose e maltose. A exporta^ao 
(de glicerina e acidos organicos) de dinoflagelados simbioticos 
para invertebrados marinhos, como o coral Pocillopora dama- 
ecornis e a anemona-do-mar Anthopleura elegantissima, tern 
rendimento semelhante. O calcario formador do esqueleto dos 
corais endurecidos e um produto da simbiose. Com frequencia, 
os corais hospedam tambem cianobacterias, que podem ligar 
N 2 (ver 8.2.1). Em outros celenterados, o alimento fornecido 
pela simbiose e tao abundante que a boca do polipo e comple- 
tamente reduzida. Em Convoluta roscojfensis , um platelminto 
marinho, as larvas precisam captar algas verdes ( Platymonas 
convoluta) para alcan^ar o amadurecimento. A alga elabora 
manitol como produto principal da fotossintese, mas exporta 
para o animal hospedeiro principalmente aminoacidos, amidas, 
acidos graxos e esterois, enquanto obtem dele acido urico. Um 
copepode (Acanthocyclops vernalis) pode deixar passar em seu 
trato digestivo algas capturadas e mal digeridas. As algas po¬ 
dem ainda realizar fotossintese e fornecer 0 2 ao hospedeiro e as 
vezes tambem produtos fotossinteticos. 

Especialmente notavel e um simbionte do ascidio Didem- 
mun , formador de colonia: alga unicelular com estrutura celular 
procariotica, mas clorofilas a e b, o que a coloca em uma catego- 
ria propria, Prochlorophyta (ver 10.2). 


Existem tambem casos onde nao as algas inteiras, mas apenas 
seus cloroplastos sao ingeridos por celulas animais e ao menos por 
um certo tempo podem ser fotossinteticamente ativos. Isso e valido 
para celulas na vizinhan^a do trato digestorio de algumas especies 
de moluscos marinhos transparentes, que contem os cloroplastos 
das algas digeridas (algas verdes sifonales). Elysia viridis com cloro¬ 
plastos de Codium alcanna uma taxa fotossintetica (por mg de clo- 
rofila) que corresponde a de Codium fragile. As recentes simbioses 
de algas e de cloroplastos sao consideradas modelos possiveis para 
uma origem simbiotica da celula eucariotica (ver 2.4). 

8.2.1 Simbioses fixadoras de 
nitrogenio do ar 


A capacidade de reduzir nitrogenio (N 2 ) a amonia (NH 3 ) 
(= fixa^ao de N 2 ) esta restrita a uma serie de procariotos 
dos grupos das eubacterias e cianobacterias e ligada a pre¬ 
sent da enzima nitrogenase (ver abaixo). A fixa^ao bio- 
logica de N 2 repoe o nitrogenio perdido anualmente pela 
desnitrifica^ao da biosfera (Tabela 5-21, Figura 5-82) e, 
com isso, e um componente imprescindivel no ciclo global 
desse elemento quimico. Os fixadores de nitrogenio de vida 
livre ligam 15-20 kg de N 2 por hectare por ano. A fixa^ao 
simbiotica de N 2 e eficiente e produz 50-200 kg N 2 por hec¬ 
tare por ano (a simbiose de AnabaenalAzolla, por exemplo, 
produz 95 kg, a de Frankia/Alnus produz acima de 200 e a 
de Rhizobium/ Leguminosas produz 55-140 kg de N 2 ). 

Enquanto algumas bacterias fixadoras de N 2 sao ex- 
clusivamente de vida livre ( Azotobacter vinelandii , Clos- 
tridum pasteurianum e Rho do spirillum rubrum ), outras 
ocorrem associadas ( Klebsiella pneumoniae a plantas, ani¬ 
mais e ate seres humanos) ou em simbiose com animais 
(p. ex., Citrobacter freundii, ver abaixo) ou plantas (p. ex., 
especies de Rhizobium , ver abaixo) incapazes de fixar N 2 . 
As bacterias associadas ou simbioticas sao encontradas vi- 
vendo livremente, mas nesse estado nao fixam nitrogenio 
ou o fixam muito pouco. 

Nas cianobacterias, a fixa^ao de N 2 e generalizada nas Hormogo- 
neae de vida livre formadoras de heterocistos (especies dos gene- 
ros Anabaena , Anabaenopsis , Cylindrospermum , Nostoc , Aulosira , 
Calothrix , Tolypothrix , Trichodesmium e Mastigocladus) e se pro- 
cessa nos heterocistos. Algumas Hormogoneae sem heterocistos 
(ver 10.2, Figura 10-13) fixam N 2 apenas sob condi^oes anaero- 
bias ou microaerobias, e as cianobacterias unicelulares o fazem 
apenas muito esporadicamente ( Gloeocapsa ). Nas associates 
simbioticas vivem cianobacterias com fungos, diatomaceas, bri- 
ofitas, pteridofitas, gimnospermas e angiospermas, mas tambem 
com protozoarios e metazoarios. As cianobacterias (na maioria 
das vezes, generos da ordem Nostocales, em particular especies 
de Nostoc , Anabaena , Calothrix e Scytonema) ocupam estruturas 
dos hospedeiros formadas mesmo sem a presen^a dos simbion- 
tes. A realiza^ao da simbiose e consideravelmente governada pe- 
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Hormogonio de 
Nostoc de vida livre 


Vesiculas velhas 


Vesiculas jovens com celulas de Nostoc 

-IQ Parede da vesfcula 

- a / . Nostoc 

y/ endossim- 
biotico 


Figura 8-3 Geosiphon pyriforme. Micelio 
com duas vesiculas mais velhas e varias jo¬ 
vens, que contem endossimbiontes de Nos¬ 
toc. Caixa: imagem em minoscopiaconfocal 
de varredura a laser confocal de uma vesfcula 
jovem de Geosiphon , 5 dias apos a incorpora- 
gao do endossimbionte (nesta representagao 
falsa-cor mostrada em vermelho, Geosiphon 
verde). (Segundo originals de E. Wolf e M. Klu¬ 
ge, gentilmente cedidos.) 


los hospedeiros por meio da secregao de substancias. Nisso, os 
agucares (arabinose, galactose e glicose) desempenham um papel 
positivo na quimiotaxia, ao passo que aminoacidos e flavonoides 
escolhidos parecem nao influenciar a interagao. 

Assim, Geosiphon pyriforme , um fungo inferior aparentado 
com o genero Glomus , fagocita; com seu micelio atravessa as ca- 
madas superiores do solo e la dentro forma vesiculas com apro- 
ximadamente 1 mm de tamanho (Figura 8-3), a partir de ciano¬ 
bacterias (Nostoc punctifor me) do entorno. Essas cianobacterias 
sao envolvidas no plasma do hospedeiro por uma membrana 
simbiossomica e atuam por assim dizer como plastidios captu- 
rados, que suprem o hospedeiro com produtos da fotossintese e 
compostos nitrogenados reduzidos. 

As associagoes de cianobacterias e diatomaceas tambem sao 
de natureza endossimbiotica. Por isso, essas diatomaceas, como 
Rhopalodia gibba (bentonica) e especies dos generos Rhizoso- 
lenia e Hemiaulus (marinhas planctonicas), nao necessitam de 
qualquer fonte de nitrogenio no meio de cultura. 

Cianobacterias simbiontes (Nostoc) ocorrem com disposi- 
gao intracelular - igualmente envolvidas por uma membra¬ 
na simbiossomica - e tambem nas glandulas mucilaginosas 
das especies tropicais de Gunnera (Gunneraceae) (Figura 
8-4), formadas na base do peciolo. No estagio de hormo- 
gonios (unidades de reprodugao capazes de movimentos 
rastejantes; ver 10.2), atraidos por fatores do hospedeiro 
(portanto, quimiotacticamente; ver 7.2.1.1), os simbiontes 
migrant para as glandulas mucilaginosas por meio de ca- 
nais. Na base dos canais glandulares, eles sao incorporados 
por fagocitose a celulas glandulares, cujas paredes foram 


parcialmente dissolvidas. Nesses locais, os simbiontes -Nos¬ 
toc diferenciam heterocistos fixadores de N 2 . 

Em todos os demais casos, as cianobacterias simbio- 
ticas exibem permanencia extracelular nos hospedeiros; 
assim, por exemplo, Anabaena azollae , que ocorre nos 
espagos intercelulares das folhas de Azolla (pteridofita 
aquatica) e de la chega ao meristema apical, ja estando pre¬ 
sente, portanto, durante o desenvolvimento foliar; Nostoc 
nas “raizes coraliformes” de especies do genero Macroza- 
mia (Cycadaceae) e em cavidades cheias de mucilagem 
dos gametofitos (mas nao dos esporofitos) de antoceros 
(por exemplo, especies de Nostoc em Anthoceros puncta- 
tus , Figura 8-5) e hepaticas (especies de Nostoc em Blasia 
pulsilla). Para Anthocerus punctatus , demonstrou-se que 
os talos secretam um fator indutor de hormogonios e, ao 
mesmo tempo, atraem quimiotacticamente essas unidades 
de reprodugao moveis. Igualmente sob controle da planta 
hospedeira, presume-se que essas cianobacterias diferen¬ 
ciam heterocistos; os heterocistos colocam a disposigao da 
planta hospedeira o nitrogenio fixado, predominantemen- 
te como amonia (NH 3 ). Nesse estado, a fixagao fotossin- 
tetica de C0 2 das cianobacterias e fortemente reprimida, 
de modo que os simbiontes dependem do suprimento de 
compostos organicos (inclusive aminoacidos) oriundos da 
planta hospedeira e crescem muito lentamente. Por isso, o 
proveito que as cianobacterias tiram dessa simbiose qua- 
se nao esta na sua permanencia na planta; ele se relaciona 
muito mais com as celulas de vida livre nas proximidades 
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Figura 8-4 Simbiose entre Gunnera e Nostoc. A, B Uma das duas glandulas secretoras de mucilagem no hipocotilo de uma plantula de Gun- 
nera, com disposigao decussada em relagao aos cotiledones. C Hormogonios de Nostoc sobre a superffcie de uma glandula. D Corte trans¬ 
versal de uma glandula com hormogonios de Nostoc no seu conduto, revestido de celulas secretoras de mucilagem. (Segundo C. Johansson, 
gentilmente cedido.) 


(sobre a superffcie) das plantas hospedeiras, estimuladas a 
produzir hormogonios e presumivelmente tambem a cres- 
cer, por substancias secretadas pelas plantas hospedeiras. 

As simbioses de bacterias fixadoras de N 2 com ani- 
mais (inclusive seres humanos) e com angiospermas sao 
conhecidas. Assim, os cupins abrigam, no intestino, bac¬ 
terias fixadoras de N 2 (Citrobacter freundii, Enterobacter 
agglomerans) e, desse modo, completam sua dieta pobre 
em nitrogenio. A flora intestinal dos papuas (nativos da 
Nova Guine) contem igualmente bacterias fixadoras de 
N 2 . Apesar da alimentagao simples, principalmente a base 
de batata-doce (pobre em protefna), os papuas quase nao 
apresentam carencia proteica. 

Diferentemente das simbioses cianobacterianas, as 
simbioses com bacterias fixadoras de N 2 existentes nas 
plantas estao relacionadas a formagao de estruturas sim- 
bioticas especfficas: os nodulos de raizes. Esses nodulos 
ocorrem nos amieiros, por exemplo, e abrigam Frankia 


alni (estreptomiceto). Mais de 140 outras especies de nove 
famflias formam, com actinomicetos como parceiros de 
simbiose, nodulos de raizes fixadores de N 2 (Tabela 8-1). 
A fixagao e eficaz e em especies de Alnus alcanga 50-200 
kg N 2 por hectare por ano. Os nodulos de raizes de fabales 
(leguminosas) sao especialmente propagados, bem estu- 
dados e tambem importantes do ponto de vista agronomi- 
co. Eles sao a expressao da simbiose com bacterias fixado¬ 
ras de N 2 pertencentes aos generos (com parentesco muito 
proximo) Rhizobium , Bradyrhizobium , Azorhizobium , 
Mesorhizobium e Sinorhizobium. Nas Fabaceae, menos da 
metade dos generos das Caesalpinioideae examinados e 
dotada de nodulos nas raizes, nas Mimosoideae a maioria 
e nas Faboideae quase todos. As leguminosas pertencem 
aos primeiros cultivos da idade da pedra lascada e ate hoje, 
depois das Poaceae, sao as principais culturas vegetais. Sua 
propriedade de melhorar o solo ja era conhecida na anti- 
guidade (Teofrasto, seculo IV antes de Cristo). 
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Figura 8-5 Simbiose Anthoceros/Nostoc. A Habito de um agrupa- 
mento de Anthoceros punctatus. Cada gametofito forma um espo- 
rofito colunar. B Lado inferior de um gametofito com as colonias 
de Nostoc de aparencia escura na imagem. (Segundo J.C. Meeks, 
gentilmente cedidas.) 


Os rizobios apresentam ampla distribui^ao no solo. 
Nas proximidades de uma planta hospedeira, eles se mo- 
vimentam quimiotacticamente para a superficie da raiz. 
Os flavonoides (ver 5.15.1) atuam como quimiotacticos; 
em Rhizobium melilotu por exemplo, atua a luteolina (Fi¬ 
gura 8-6). As bacterias se prendem aos apices dos trico¬ 
mas jovens de raizes, estabelecendo o contato de lectinas 
vegetais (proteinas que se ligam a a^ucares, ver 5.16.4) 
com as estruturas superficiais bacterianas. A liga^ao pro- 
voca curvatura do tricomas da raiz e a forma^ao de um 
canal de infec^ao (que se pode considerar um cresci- 
mento apical invertido, voltado para dentro, do tricomas 
da raiz) revestido por parede celular. Esse canal de in- 
fec^ao cresce para o interior com a ajuda do tricomas da 
raiz. No seu interior encontram-se os rizobios. O canal 
de infec^ao atravessa muitas camadas de celulas do pa- 
renquima cortical ate um primordio nodular que se for¬ 
ma nesse processo. O primordio nodular estabelece-se 
em posi^ao oposta aos polos de protoxilema, a partir de 
celulas parenquimaticas corticais que se desdiferenciam 


Tabela 8-1 Generos que apresentam especies com 
actinomicetos-nodulos de raizes 


Genera 

Famflia 

Casuarina 

Casuarinaceae 

Myrica 

Myricaceae 

Comptonia 

Myricaceae 

Alnus 

Betulaceae 

Dryas 

Rosaceae 

Cercocarpus 

Rosaceae 

Chamaebatia 

Rosaceae 

Cowan ia 

Rosaceae 

Purshia 

Rosaceae 

Rubus 

Rosaceae 

Coriaria 

Coriariaceae 

Ceanothus 

Rhamnaceae 

Colletia 

Rhamnaceae 

Discaria 

Rhamnaceae 

Re tan ilia 

Rhamnaceae 

Talguenea 

Rhamnaceae 

Trevoa 

Rhamnaceae 

Elaeagnus 

Elaeagnaceae 

Hippophae 

Elaeagnaceae 

Shepherdia 

Elaeagnaceae 

Parasponia 

Ulmaceae 

Datisca 

Datiscaceae 


e se dividem por poliploidia (ver 6.3.2). Essa retomada 
da atividade de divisao celular e induzida pelos fatores 
Nod secretados pelos rizobios (Nod = nodula^ao). Esses 
fatores sao compostos por oligossacarideos de lipoquiti- 
na (Figura 8-6), cujo esqueleto consiste em 3-5 molecu- 
las de N-acetilglicosamina, como na quitina acopladas 
entre si por liga^oes glicosidicas (3-1,4. Esse oligossa- 
carideo apresenta uma serie de outros substituintes ca- 
racteristicos. A biossintese do fator Nod e igualmente 
induzida pelos flavonoides das plantas hospedeiras. As 
enzimas necessarias para essa biossintese sao codificadas 
pelos genes nod , na maioria das vezes carregados por um 
plasmideo essencial para a simbiose, o plasmideo Sim. 
A estrutura dos fatores Nod determina a regiao hospe¬ 
deira das bacterias e decide se o primordio nodular se 
forma nas regioes externas ou internas do parenquima 
cortical da raiz. Assim, um fator Nod, para atuar como 
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Figura 8-6 Representagao esquematica dos estagios de estabelecimento de uma simbiose Rhizobium/ guminosas. Em (D sob carencia de 
nitrogenio, a raiz secreta flavonoides. Flavonoides provocam nos rizobios (que vivem no solo, sao flagelados e possuem forma de bastonete) 
uma quimiotaxia positiva e ativam os genes da nodulagao (genes nod). (D Pela mediagao de lectinas vegetais, os rizobios se prendem aos 
apices de tricomas jovens de raizes. (D 0 tricoma da raiz se curva no apice e forma urn canal de infecgao, no qual os rizobios se detem e se 
multiplicam. Os rizobios secretam fatores Nod, cuja biossfntese e efetuada por enzimas codificadas por alguns dos genes nod ativados. Os fa- 
tores Nod se difundem no parenquima cortical, onde induzem divisoes celulares. Forma-se urn primordio nodular. ® Apos o canal de infecgao 
alcangar o primordio nodular, os rizobios sao fagocitados por essas celulas. (D Por intenso crescimento em volume das celulas hospedeiras, 
os rizobios se diferenciam em bacterioides, que igualmente aumentam em volume (cerca de 10x). Os bacterioides nao se dividem mais e 
realizam a fixagao de N 2 . As estruturas do fator Nod representadas em vermelho (caixa, embaixo) sao indispensaveis para o efeito na alfafa. 
Se elas faltarem, nao se realiza a indugao de urn primordio nodular. Se faltar o grupo sulfato, o fator Nod e ineficaz na alfafa, mas em Vida ou 
Pisum ainda e ativo. Se faltar o acido graxo, o fator apresenta ineficacia generalizada. (Segundo E. Weiler.) 
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indutor sobre a alfafa, deve portar um ester de sulfato na 
posi^ao C-6 do residuo de N-acetilglicosamina da extre- 
midade redutora (Figura 8-6). Alem disso, para a ativi- 
dade biologica e importante a presen^a de um acido gra- 
xo de cadeia media a longa (frequentemente rara), em 
vez do resto de acetil no primeiro componente de glico- 
samina. Os fatores Nod com acido graxo poli-insaturado 
se difundem mais profundamente no parenquima cor¬ 
tical e causam a forma^ao de nodulos indeterminados. 
Esses nodulos desenvolvem um meristema proprio no 
apice e tern crescimento continuo (por exemplo, ervilha 
e alfafa). Os fatores Nod com acidos graxos saturados se 
difundem menos profundamente no parenquima corti¬ 
cal e causam a forma^ao de nodulos determinados sem 
meristema proprio, que apos poucas semanas perdem a 
fun^ao e entao sao reabsorvidos pela planta (por exem¬ 
plo, feijao e soja). Os rizobios com regiao hospedeira 
restrita sintetizam apenas um ou poucos fatores Nod; os 
com amplo espectro hospedeiro, ao contrario, sintetizam 
muitos diferentes. Por meio de nova combina^ao dos ge¬ 
nes do fator Nod, produzida por biotecnologia, podem 
ser obtidos rizobios com regiao hospedeira modificada. 


No primordio nodular, as paredes celulares das ce- 
lulas poliploides e do canal de infec^ao sao parcialmente 
dissolvidas e os rizobios fagocitados pelas celulas vege- 
tais. Com isso, por intumescimento das celulas vegetais, 
que nesse momento secretam bastante auxina, os rizobios 
inicialmente ainda se multiplicam, mas no fim - por mo- 
difica^ao da forma celular, reorganiza^ao da parede celu- 
lar e intumescimento do corpo celular - se transformam 
nos chamados bacterioides, que nao se dividem mais e 
efetuam a fixa^ao de N 2 . Os genes bacterianos necessarios 
para essa finalidade sao denominados genes nif ou genes 
fix (do ingles, nitrogen fixation ). Eles codificam, entre ou- 
tras, as subunidades da enzima nitrogenase (ver abaixo). 
Os bacterioides ficam permanentemente envolvidos por 
uma membrana simbiossomica vegetal, identificada tam- 
bem como membrana peribacterioide. Cerca de 10 11 a 10 12 
de bacterioides por grama de tecido podem estar presen- 
tes por vesicula de membrana. A membrana peribacterio¬ 
ide com bacterioides envolvidos e o espa^o intermediary 
constituem o simbiossomo (Figura 8-7). 

Os tecidos fixadores de N 2 no interior de um no- 
dulo de raiz podem ser reconhecidos com base na cor 


A 



C 




Figura 8-7 Nodulo da raiz da alfafa (A) e de Lotus presli (B). C Eletromicrografia de celulas hospedeiras da soja com simbiossomos, que 
contem bacterioides formados a partir dos rizobios. (B segundo H.P. Spaink, gentilmente cedida; C segundo original de J.G. Streeter, gen- 
tilmente cedida.) 
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vermelha. Essa rea$ao deve-se a leg-hemoglobina, for- 
mada pelo trabalho coletivo dos parceiros da simbiose 
(a planta sintetiza a proteina semelhante a mioglobina, 
e os bacterioides formam presumivelmente o heme). 
Comparavel a hemoglobina dos vertebrados, mas cerca 
de 10 vezes superior, a leg-hemoglobina liga oxigenio, 
molecular e, com isso, propicia uma pressao parcial de 
oxigenio mais baixa no sitio da fixa^ao de N 2 , pois a 
nitrogenase e muito sensivel ao oxigenio e seus genes 
sao reprimidos na presen^a de 0 2 em demasia. Simulta- 
neamente, a leg-hemoglobina fornece oxigenio a cadeia 
respiratoria bacteriana, a servi^o da smtese de ATP. No 
apice, os nodulos indeterminados produzem perma- 
nentemente novas celulas contendo simbiossomos, en- 
quanto os da base morrem. Os nodulos determinados 
concluem sua fixa^ao de N 2 apos 4-6 semanas. A planta 
reabsorve substancias organicas valiosas (especialmente 
compostos contendo N, S e P) das celulas mortas. Em- 
bora ao mesmo tempo os bacterioides pere^am, dos te- 
cidos mortos sao liberados mais rizobios do que os imi- 
grantes originais; alem disso, os rizobios multiplicam-se 
intensamente nas proximidades da superficie da raiz, 
evidenciando um beneficio mutuo. 

Em solos bem supridos de nitrogenio (N0 3 ou NH 4 ) 
sao formados apenas poucos nodulos de raizes. Contudo, 
sob carencia de nitrogenio, a raiz come^a a secretar fla- 
vonoides e se estabelecem numerosos nodulos. Na ver- 
dade, de maneira ainda desconhecida, os nodulos mais 
velhos reprimem a forma<;ao de novos nodulos, de modo 
que mesmo sob carencia de nitrogenio, a quantidade de 
nodulos formados nao aumenta incontrolavelmente. A 
fixa^ao de N 2 basta para que as leguminosas cres^am em 
solos muito pobres de nitrogenio, mas esse crescimento 
nao e maximo. Por esse motivo, as leguminosas cultiva- 
das em lavoura necessitam de suplementa^ao nutricio- 
nal. As leguminosas sao bastante utilizadas tambem em 
rotates de culturas para melhoramento do solo. Nessa 
pratica, a lavoura de leguminosa e incorporada ao solo 
(“aduba^ao verde”). 

8.2.2 Bioqufmica e fisiologia da 
fixac^ao de N 2 

A conversao do nitrogenio molecular em amonia 

N 2 + 3 H 2 -> 2 NH 3 (AG 0 ' = -33,5 kj mol -1 ) 

e um processo exergonico; devido a elevada energia de 
ativa^ao, no entanto, a rea$ao se processa apenas sob 
pressoes altas e temperaturas de 400-500°C na presen^a 
de catalisadores contendo ferro (processo Haber-Bos- 
ch). Esse processo empregado na fabrica^ao de adubo e 
uma das sinteses tecnicas globalmente mais importantes 
(Tabela 5-21). 


A rea^ao catalisada pela nitrogenase tambem conso- 
me muita energia: 

N 2 + 4 NADH + 4 H + + 16 ATP -> 2 NH 3 + H 2 + 4 
NAD + + 16 ADP + 16 P x . 

A rea^ao requer oito eletrons, seis dos quais sao empre- 
gados para a redu^ao de N 2 e dois para a redu^ao de 2 H + 
a H 2 , de uma rea^ao secundaria cujo significado nao esta 
esclarecido. NADH + H + e ATP sao colocados a disposi^ao 
pelo ciclo do citrato e cadeia respiratoria (ver 5.9.3). Os 
eletrons passam de NADH inicialmente para a ferredoxi- 
na. A ferredoxina reduzida doa eletrons para a nitrogenase 
(Figura 8-8). 

A nitrogenase e uma enzima de estrutura complexa 
e consiste em dois componentes: a propria dinitrogenase 
e a dinitrogenase-redutase. A ultima apresenta um dime- 
ro um unico centro Fe 4 S 4 formado por ambas as subu- 
nidades (centros ferro-enxofre, Figura 5-51). Esse trans- 
portador de um eletron aceita um eletron da ferredoxina 
reduzida e o transfere a dinitrogenase, com produ^ao e 
hidrolise de 2 ATP (a transference sucessiva de seis ele¬ 
trons para N 2 requer, portanto, 12 ATP; a redu^ao de 2 H + 
-> H 2 , obrigatoriamente associada a esse processo, requer 
dois eletrons e, por consequencia, consome quatro outros 
ATP). 

A dinitrogenase e um complexo tetramero com estru¬ 
tura a 2 |3 2 . As subunidades a e (3 sao muito semelhantes. 
O complexo tetramero possui dois centros cataliticos que 
funcionam de maneira independente. Cada um consis¬ 
te em um cofator ferro-molibdenio ligado (CoFeMo) as 
quatro subunidades proteicas. O cofator ferro-molibdenio 
consiste em um grupo Fe 4 S 3 e um grupo Fe 3 MoS 3 . Prova- 
velmente, N 2 e ligado com tres atomos de ferro de cada 
grupo e reduzido a 2 NH 3 , sem que sejam liberados esta- 
gios intermediaries. 

A nitrogenase nao e muito especifica ao substrato e, alem de N 2 e 
H + , reduz in vitro tambem outros substratos (por exemplo, N 2 0 
-> N 2 + H 2 0); C 2 H 2 C 2 H 4 ). A redu^ao de acetileno (C 2 N 2 ) a 
etileno (C 2 H 4 ) e utilizada para determina^ao da atividade da ni¬ 
trogenase em cromatografia gasosa. 

Quando ha carencia de molibdenio, alguns fixadores de N 2 
(por exemplo, Azotobacter vinelandii ) exprimem nitrogenases al- 
ternativas, que contem vanadio ou ferro e, alem disso, tern outra 
organiza^ao. 

Os simbiossomos sao caracterizados por uma troca ativa 
de materia por meio da membrana bacterioide e da mem- 
brana peribacterioide (Figura 8-8). Os bacterioides expor- 
tam nitrogenio reduzido principalmente em forma de ions 
amonio (NH 4 ), pois eles nao exprimem qualquer glutami- 
na sintetase e, por isso, nao conseguem converter amonia 
em glutamina (forma^ao de glutamina, Figura 5-83). Eles 
obtem das celulas hospedeiras os aminoacidos para sua 
propria smtese proteica. As celulas hospedeiras exportam 
o excedente em nitrogenio, predominantemente sob forma 
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Figura 8-8 Metabolismo dos simbiossomos e celulas hospedeiras em nodulos de raizes de uma leguminosa. A estequiometria e indicada 
meramente para a reagao da nitrogenase. Demais esclarecimentos no texto. (Segundo E. Weiler.) 


dos aminoacidos glutamina e asparagina. Inicialmente por 
meio da rota de biossintese da purina (ver 5.13), alguns no¬ 
dulos de raizes (por exemplo, de soja) convertem o nitro- 
genio de glutamina e asparagina em inosina monofosfato. 
Deste, via xantina e acido urico, os nodulos formam alan- 
toina e acido alantoico, que funcionam como moleculas 
transportadoras de nitrogenio. A exportagao dos nodulos 
para a planta hospedeira, bem como o fornecimento de 
substancias para os nodulos, se processem pelos feixes vas- 
culares dispostos na periferia destes: a exportagao se da via 
xilema e a importagao via floema. 

Os bacterioides obtem carbono sob forma de malato, 
que as celulas hospedeiras elaboram a partir de sacarose 
importada (via decomposigao glicolitica das hexoses em 
fosfoenolpiruvato [ver 5.9.1], carboxilagao de fosfoenol- 
piruvato em oxaloacetato pela PEP carboxilase existente 
em atividade mais alta nos nodulos de raizes [reagao, Fi¬ 
gura 5-74] e redugao do oxaloacetato em malato). A oxi- 
dagao do malato no ciclo do citrato (Figura 5-92) fornece 
NADH + H + e FADH 2 . Parte da NADH e a FADH 2 sao 
empregadas na produgao de ATP pela cadeia respiratoria 
bacterioide; parte da NADH serve a redugao da ferredo- 


xina e fornece os eletrons para o complexo nitrogenase. A 
leg-hemoglobina (ver 8.2.1), existente em concentragao 
elevada (cerca de 3 mM) no citoplasma das celulas hospe¬ 
deiras, liga 0 2 efetivamente e, com isso, a concentragao de 
oxigenio livre diminui tanto que a nitrogenase nao e pre- 
judicada. A citrocromo a/a 3 endoxidase bacterioide (ver 
5.9.3.3) apresenta afinidade muito alta por oxigenio, razao 
pela qual basta uma concentragao baixa de 0 2 para ativar 
a cadeia respiratoria, sobretudo o oxigenio fornecido rapi- 
damente pelo tampao de 0 2 da leg-hemoglobina. 

Nos fixadores de N 2 de vida livre funcionam mecanismos diferentes 
para protegao da nitrogenase sensivel ao oxigenio: muitos formam 
a enzima apenas sob condigoes anaerobias ou microaerobias. Os 
fixadores de N 2 aerobios obrigatorios (por exemplo, Azotobacter) 
tern proteinas especiais de protegao, que se ligam a nitrogenase. As 
cianobacterias filamentosas diferenciam multiplos heterocistos, 
nos quais se processa a fixagao de N 2 . Heterocistos tern paredes ce- 
lulares espessas e ricas em lipideos que dificultam a entrada de 0 2 
e nao o produzem, pois nao possuem o fotossistema II (ver 5.4.5). 

A fixagao de N 2 consome energia. Para nodulos de raizes e 
indicado um consumo de 5-20 mg de carboidrato por mg de N 
reduzido. Nesse sentido, a taxa de fixagao representa 100 mg de 
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N por g de massa fresca do nodulo por dia. Isso significa que um 
nodulo pode converter por dia aproximadamente tres a dez vezes 
seu proprio conteudo de nitrogenio. 

8.2.3 Micorrizas 


Uma simbiose especialmente importante resulta da asso- 
ciaqao de raizes e fungos na regiao da rizosfera, a micor- 
riza. Trata-se do convivio simbiotico das raizes de muitas 
plantas terrestres com fungos, surgido ja no devoniano, 
portanto, ha 400 milhoes de anos. Cerca de 90% de todas 
as plantas terrestres e aproximadamente 6.000 especies de 
fungos sao capazes de formar micorrizas (Quadro 10-4). 

Com relaqao a forma de organizaqao, existem diferen- 
tes tipos de micorrizas. 

A micorriza vesiculo-arbuscular e a mais propaga- 
da. Ela e conhecida pela forma intracelular das hifas (dos 
fungos) nas celulas do parenquima cortical das raizes, que 
intumescem como vesiculas ou formam ramificaqoes, os 
arbusculos (Figura 8-9). A micorriza vesiculo-arbuscular 
e outros fungos micorrizicos nao penetram na endoder- 
me, no meristema apical e na coifa. 

Nas micorrizas vesiculo-arbusculares, todos os fun¬ 
gos pertencem a ordem Endogonales da classe dos zigo- 
micetos (ver 10.2) e, na maioria, ao genero Glomus; eles 



Figura 8-9 Micorriza vesiculo-arbuscular. A Arbusculos de Glomus 
coronatum em celulas de raizes de Allium porrum (imagem em mi- 
croscopia de varredura a laser; as paredes celulares nao sao visi- 
veis). B Vesfcula de Glomus mosseae em celulas de Allium porrum 
(cerca de 45x). (A segundo S. Dickson, gentilmente cedida; B segun- 
do S. Smith, gentilmente cedida.) 


sao simbioticos obrigatorios. Como parceiros, encontram- 
-se especies de quase todas as familias de angiospermas; 
Cyperaceae, Amaranthaceae e Brassicaceae nao apresen- 
tam micorrizas vesiculo-arbusculares desenvolvidas ou 
as apresentam apenas esparsamente. Nas arvores de zo- 
nas temperadas, formam-se predominantemente micor¬ 
rizas ectotroficas (ver abaixo), mas nas arvores tropicais 
- tanto quanto foi estudado - predominam as micorrizas 
vesiculo-arbusculares. Nas gimnospermas, as micorrizas 
vesiculo-arbusculares foram constatadas apenas em Taxus 
baccata , Sequoia sempervirens , S. gigantea e Ginkgo biloba. 

Nas micorrizas vesiculo-arbusculares, o fungo forne- 
ce as plantas nutrientes minerals (sobretudo fosfato e ele- 
mentos-traqo) e de maneira muito mais eficaz do que os 
tricomas de raizes. A planta parceira libera principalmente 
carboidratos. O estabelecimento de uma micorriza vesi¬ 
culo-arbuscular incrementa o crescimento (por exemplo, 
em plantas cultivadas). Alem de melhorar o suprimento 
de nutrientes, tambem e responsavel pelo aumento da re- 
sistencia contra fungos e nematodeos patogenicos. Com a 
captaqao dos carboidratos vegetais, o parceiro fungico ele- 
va a forqa do dreno (relaqao fonte-dreno, ver 5.8) na regiao 
da raiz. Isso leva a um aumento do rendimento liquido da 
fotossintese, o que contribui para intensificar o crescimen¬ 
to das plantas com micorriza. Entre outros motivos, pre¬ 
sume-se que a melhora da resistencia dessas plantas frente 
a parasitos ocorre porque o estabelecimento da simbiose 
micorrizica desencadeia, por parte da planta hospedeira, 
uma defesa fraca contra patogenos (ver 8.3.4). 

Nas leguminosas, o estabelecimento da micorriza vesiculo-ar¬ 
buscular assemelha-se a simbiose com rizobios (nodulos de rai¬ 
zes; ver 8.2.1 e 8.2.2). Os arbusculos sao separados do citoplas- 
ma vegetal por uma membrana simbiossomica proveniente da 
plasmalema da celula hospedeira, a membrana periarbuscular, 
que, quanto a composi^ao e fun^ao, e semelhante a membrana 
peribacterioide. Todos os mutantes conhecidos ate agora que 
perderam a capacidade de forma^ao de nodulos tambem nao 
mostraram qualquer forma^ao de micorriza. Isso depoe a favor 
de uma semelhan^a na expressao das duas simbioses, pelo menos 
em determinados passos. 

Existem, entretanto, inumeras indicaqoes que no estabe¬ 
lecimento da micorriza vesiculo-arbuscular ocorre uma 
troca intensiva de sinalizadores entre ambos os parceiros. 
Sua natureza quimica ainda nao esta esclarecida. 

Na ectomicorriza, uma capa de hifas envolve as curtas 
e grossas raizes laterais de 2 a e 3 a ordem (Figura 8-10) e 
substitui funcionalmente os tricomas (ausentes). Com isso, 
a expansao das hifas amplia consideravelmente o contato 
com o solo. Entre as celulas do parenquima cortical da raiz 
e de maneira predominantemente extracelular, os fungos 
formam uma rede densa, a chamada rede de Hartig. 

Cerca de 3% de todas as espermatofitas, entre as 
quais, em parte obrigatorias, muitas arvores euro- 
peias, como pinheiro, abeto, lariqo, carvalho e faia, 
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Figura 8-10 Eletromicrografia de uma parte de uma raiz de abeto (Abies alba) com ectomicorriza. A Vista geral. B Raiz lateral isolada. (Se- 
gundo H. Ziegler, gentilmente cedida.) 


tern ectomicorrizas (Figura 8-11). O cultivo de arvores 
sem o fungo micorrizico em geral provoca crescimento 
deficiente. 


Parenquima cortical interno da raiz 



Figura 8-11 Ectomicorriza. A Parte de urn corte transversal de 
raiz jovem de faia (hifas em vermelho; cerca de 50x). B Eletro¬ 
micrografia de parte da rede de Hartig de uma micorriza entre 
Lactarius decipiens e o abeto (Abies alba). (B segundo D. Strack, 
gentilmente cedida.) 


Ate o momento, em aproximadamente 65 generos de fungos, 
principalmente ascomicetos e basidiomicetos, foi comprovada 
a capacidade de formar ectomicorriza. Alguns generos, como 
Russula , Amanita e Lactarius , bem como certos representantes 
da familia Boletaceae, vivem quase exclusivamente em simbiose 
e formam corpos frutiferos apenas em contato com uma raiz de 
arvore. (Por esse motivo, ate agora em cultura nao foi possivel 
obter corpos frutiferos do boleto comestivel, ao contrario do 
champignon saprofitico.) Alguns fungos preferem hospedeiros 
especiais, mantendo com eles especificidade mais ou menos res- 
trita. As arvores, ao contrario, parecem nao se especializar em 
determinados fungos ( Pinus sylvestris , por exemplo, pode formar 
ectomicorrizas com pelo menos 25 fungos diferentes), mas talvez 
sejam fomentadas mais intensamente por certas especies do que 
por outras. Especies arboreas nao europeias, como Pinus strobus 
ou Pseudotsuga taxifolia> na Europa formam micorrizas normais 
com especies nativas de fungos. 

O beneficio que as arvores obtem da ectomicorriza e 
considerado quanto a melhora da nutriqao mineral e do 
suprimento de agua, maior fornecimento de nitrogenio e 
fosfato do humus pela atividade dos fungos, suprimento 
de substancias ativas pelos fungos e proteqao contra a pe- 
netraqao de patogenos, mais eficaz nas micorrizas vesicu- 
lo-arbusculares. Os fungos obtem carboidratos do hospe- 
deiro e ainda outros compostos organicos. Uma vez que 
ha necessidade de grandes quantidades de materia para a 
sua formaqao, os corpos frutiferos so se estabelecem apos 
a conclusao do crescimento do caule, na fase de armazena- 
mento das arvores (agosto-outubro no Hemisferio Norte). 

Entre representantes dos generos Picea e Pinus , 
propaga-se uma ectoendomicorriza, a qual se associam 
expansoes intracelulares a forma normal de formaqao 
da ectomicorriza. Em diversos representantes da ordem 
Ericales, encontram-se transiqoes de ectomicorrizas para 
ectoendomicorrizas ate endomicorrizas puras. Essa mi- 
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Figura 8-12 Endomicorriza da orqufdea 
Platanthera chlorantha . A Parte de um corte 
transversal no parenquima cortical externo 
da raiz, com hifas intracelulares e duas celu- 
las mucilaginosas com rafides (115x). B Hifa 
de infecgao penetrando no apice de um pelo 
da raiz. A penetragao da parede celular ve¬ 
getal ocorre com formagao de um apressorio 
(hifa de penetragao). 0 processo tern grande 
semelhanga com a entrada dos fungos fito- 
patogenicos em celulas vegetais, mas aqui 
nao se realiza a reagao de defesa vegetal. 
C Hifas de infecgao crescendo do pelo da 
raiz em diregao ao parenquima cortical (B, C 
235x). (Segundo originais H. Burgeff.) 



cotrofia, em parte altamente desenvolvida, possibilita as 
especies viver em solos pobres em P e N e explica a ampla 
propagagao das Ericaceae em urzais, turfeiras e florestas 
de coniferas. 

Um elo final dessa cadeia de desenvolvimento nas Ericales sao 
as Monotropaceae (por exemplo, Monotropa hypopitys , o as- 
pargo-do-pinheiro), parasitos sem clorofila. Por meio das hifas 
das ectoendomicorrizas obrigatorias, essas plantas tem intima 
ligagao com arvores dotadas de ectomicorrizas (coniferas e Fa- 
gaceae). Experimentalmente, foi comprovada a transference de 
agucares marcados com 14 C das arvores, pelas hifas, para Mo¬ 
notropa e o inverso, de fosfato marcado com 32 P de Monotropa 
para as arvores. Entre plantas associadas por fungos micorri- 
zicos, frequentemente sao trocadas quantidades consideraveis 
de compostos de carbono. No entanto, esses compostos perma- 
necem no fungo, ou seja, nao sao transferidos para as plantas 
hospedeiras. 

As endomicorrizas encontram-se, por exemplo, em qua- 
se todas as Orchidaceae (Figura 8-12), cujas sementes sao 
diminutas (0,3-15 pg de massa por semente) e tem ape- 
nas poucas substancias de reserva. Para que suas plantu- 
las se desenvolvam como plantas autonomas e autotrofas, 
as orquideas necessitam de fungos simbioticos (basidio- 
micetos), que lhes fornega agua, sais nutritivos, material 
organico e tambem substancias ativas ('“fungos-nutrizes”). 
Mesmo nas plantas adultas encontram-se hifas nas celulas 
externas do cortex da raiz (com excegao das raizes aereas). 
Porem, nas camadas mais profundas de tecidos, as hifas 
sao digeridas ou danificadas. Orquideas que, no estado 
adulto, nao sao capazes de realizar fotossintese ou esta e 
inexpressiva, como a raiz reticular ( Neottia ), a raiz cora- 
liforme ( Corallorhiza) ou Epipogium , necessitam receber 
do fungo, na condigao de parasitos, todas as substancias 
nutritivas e ativas de que necessitam. (Sobre as micorrizas 


dos caules em Psilotales, Figura 10-166; dos protalos em 
Lycopodiales e em Eusporangiadas, ver 10.2.) 

8.2.4 Liquens 


Os liquens representam uma simbiose, na qual fungos 
e algas ou cianobacterias se reunem em um organismo 
ativo, na maioria das vezes como uma nova entidade. As 
lectinas (ver 5.16.1.2) servem para o reconhecimento dos 
parceiros. O fungo (micobionte) relaciona-se com o fo- 
tobionte (alga ou cianobacteria) de diferentes maneiras, 
tambem por meio de haustorios. Os fotobiontes, todavia, 
nao sao mortos, mas sim continuam suas atividades me- 
tabolicas especificas - as vezes, ate de modo mais intenso 
(fotossintese - com Nostoc como fotobionte - e fixagao de 
N 2 , ver 8.2.1). 

Aproximadamente 25% das especies de fungos conhe- 
cidas (cerca de 65.000) participam da formagao de liquens 
e se encontram em todos os circulos de parentesco. 

Como os liquens podem conter 28 diferentes cianobaterias ou 
generos de algas, nao e de admirar que a natureza dos assimila- 
dos transferidos do fotobionte para o micobionte varie. Porem, 
ate agora como metabolitos de transporte foram identificados 
glicose em todas as cianobacterias fotobiontes e agucares-alcoois 
em todas as algas verdes fotobiontes. Se um liquen contiver tan- 
to algas verdes como cianobacterias (as ultimas em cefalodios, 
como Peltigera aphthosa ), o fungo recebe agucar-alcool das algas 
verdes e glicose das cianobacterias; o micobionte reorganiza os 
dois grupos de materia em manitol, importante substancia de 
reserva dos fungos. A transference de materia se processa de 
modo produtivo e rapido: dois minutos apos o comego da fo- 
tossintese, quantidades demonstraveis de assimilados marcados 
(em 14 C0 2 ) ja estao presentes no fungo. 
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A exportagao dos compostos de nitrogenio do simbionte Nos- 
toc (fixador de N 2 ) para o micobionte tambem se processa rapida- 
mente. Em Peltigera aphthosa , por exemplo, as cianobacterias nos 
cefalodios fornecem nitrogenio ao fungo, mas as algas verdes no 
liquen nao fornecem quase nada. Existem references que o parcei- 
ro fungico promove a fixagao de N 2 das cianobacterias simbioticas. 

Presume-se que os fotobiontes nos liquens tambem rece- 
bam dos fungos materias vitais, como sais minerais e agua; 
do contrario, liquens nao seriam considerados sistemas 
simbioticos. Na verdade, pouco se conhece sobre as par- 
ticularidades do suprimento das algas pelo fungo. O casio- 
nalmente, a relagao entre os parceiros no liquen tambem 
e considerada um parasitismo moderado dos fungos para 
com os fotobiontes. 


8.3 Patogenos 


Como elos iniciais na cadeia alimentar, especialmente as 
plantas fotoautotroficas sao fontes alimentares para uma 
grande multiplicidade de outros organismos. Esses orga- 
nismos consomem o alimento das plantas e as prejudicam. 
(Tabela 8-2). 

Doenga vegetal e todo dano em uma planta, acom- 
panhado da expressao de sintomas caracteristicos, pro- 
vocados por um prindpio causador de natureza abiotica 
ou biotica. Uma causa abiotica de doengas vegetais e, por 
exemplo, a carencia de nutrientes essenciais (ver 5.2.2). 
As parasitoses ja mencionadas (ver 8.1.1) tambem fazem 
parte das doengas vegetais e, com isso, sao objeto de pes- 
quisa em fitopatologia. Os desencadeadores bioticos de 
doengas sao denominados patogenos (agente patogenico). 
Na sua maioria, os patogenos sao microrganismos (bac- 
terias, fungos, alguns protozoarios), mas virus e viroides 
(ver 1.2.5) tambem pertencem a essa categoria. As lesoes 
provocadas por herbivoros e aquelas causadas por outras 
plantas geralmente nao sao identificadas como doengas 
vegetais. Elas sao tratadas separadamente (ver 8.4 e 8.5). 


Tabela 8-2 Participagao de organismos prejudiciais as plantas, 
dentro de determinados grupos 


Grupo 

Especies conhecidas 

Prejudiciais as plantas 

Viroides 

30 

30 

Virus 

2.000 

>500 

Bacterias 

1.600 

100 

Fungos 

100.000 

> 10.000 

Animais 

1200.000 

800.000 


8.3.1 Conceitos fundamentals da 
fitopatologia 


Estima-se que toda especie seja afetada por ate 100 possi- 
veis patogenos. Em outras palavras: toda especie e imune 
contra a grande maioria de potenciais agentes patoge- 
nicos, e todo patogeno obviamente tern a capacidade de 
infectar com exito apenas uma pequena amostra de pos- 
siveis hospedeiros. A declarar-se uma doenga, a planta 
atacada e suscetivel e o patogeno e virulento; neste caso, 
hospedeiro e patogeno sao compativeis. Se, ao contrario, 
nao se manifestar a doenga, a planta hospedeira e quali- 
ficada de resistente e o patogeno de avirulento; neste 
caso, hospedeiro e patogeno sao incompativeis. Em cada 
caso, os genotipos de hospedeiro e patogeno determinam 
o resultado da interagao. Pelo lado do patogenos, distin- 
guem-se dois grupos de genes: os que codificam fatores 
de patogenicidade e sao decisivos para os sintomas da 
doenga manifestados pelas plantas hospedeiras, e os que 
determinam a amplitude do hospedeiro e servem para o 
reconhecimento das plantas hospedeiras. Sao considera- 
das nao hospedeiras todas as especies para as quais nao e 
possivel qualquer reconhecimento de hospedeiro; todas as 
demais podem ser atacadas. Alguns patogenos tern uma 
vasta amplitude de hospedeiros, outros atacam apenas 
algumas especies ou mesmo determinadas variedades de 
uma especie. As interagoes especificas com variedades 
estao especialmente bem estudadas, pois sao de grande 
importancia para a agricultura. Tern se evidenciado que 
essas estreitas relagoes especificas entre hospedeiro e pa¬ 
togeno se fundamentam em uma interagao gene-a-gene 
dos dois parceiros: da parte dos patogenos, envolve genes 
de avirulencia (genes avr, assim chamados porque sua 
existencia provoca a perda da virulencia e sua falta ou 
perda de fungao por mutagao causa virulencia); da par¬ 
te das plantas hospedeiras, envolve genes de resistencia 
(genes R). Se um gene R conveniente estiver presente, ha 
resistencia contra o patogeno equipado com o gene de avi¬ 
rulencia correspondente; se ele faltar, a planta e suscetivel 
(Figura 8-13). Os genes avr codificam eliciadores especi- 
ficos de variedades (= desencadeador; do latim, elicere - 
eliciar, fazer sair) da defesa contra patogeno por parte da 
planta (ver 8.3.4) e os genes R codificam receptores de eli¬ 
ciadores convenientes. Se um eliciador especifico se ligar 
ao receptor correspondente, nas celulas vegetais afetadas 
desencadeia-se uma forte reagao de defesa, qualificada 
como resposta de hipersensibilidade. Na sequencia des- 
sa reagao, o patogeno agressor morre junto com as celulas 
vegetais localmente atingidas. Muitos genes de resistencia 
e os genes de avirulencia correspondentes puderam ser 
identificados (ver 8.3.4). Ressalte-se que, em muitos casos, 
o reconhecimento dos produtos dos genes de avirulencia 
nao ocorre diretamente, mas sim por meio de mudangas 
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Figura 8-13 Modelo gene-a-gene da interagao (especifica da varie- 
dade) de patogeno e planta hospedeira. A coevolugao de patogeno 
e planta hospedeira leva a grupos de genes de resistencia e genes 
de avirulencia. A reagao de defesa da planta so e desencadeada 
quando ha uma combinagao conveniente do gene de avirulencia 
(gene avr) e gene de resistencia (gene R). As plantas portadoras de 
muitos genes de resistencia distintos estao especialmente bem pro- 
tegidas contra diferentes cepas do patogeno; o patogeno ataca mais 
variedades da planta hospedeira quanto menos genes de avirulencia 
ele portar. A amplitude do hospedeira e determinada pelos genes do 
reconhecimento do hospedeira e, em geral, e muito estreita em pa¬ 
togenos especificos de variedades. Os sintomas de doenga sao de- 
terminados pelos genes de patogenicidade ou pelos seus produtos. 


na celula hospedeira induzidas pelo produto do gene de 
avirulencia. Esse mecanismo foi inicialmente postulado 
na chamada “hipotese guarda” e mais tarde comprova- 
do experimentalmente. Um bom exemplo estudado em 
Arabidopsis thaliana e a interagao entre proteinas RIN4 
do hospedeiro, orientada por diferentes proteinas avr. As 
alteragoes assim provocadas na quantidade ou na fosfori- 
lagao de proteinas RIN4 sao reconhecidas pelos produtos 
dos genes de resistencia e conduzem a reagoes de defesa. 
Um mecanismo de resistencia so recentemente descoberto 
baseia-se na ativagao direta de um gene de defesa por liga- 
gao ao DNA. Isso foi demonstrado pela primeira vez para 
a proteina de avirulencia avrBs3 de Xanthomonas campes- 
tris, o que, com a ligagao ao promotor do gene de resisten¬ 
cia Bs3, leva a expressao de uma flavina monoxigenase; de 
modo ate agora desconhecido, essa enzima inicia a reagao 
de resistencia. 


Alem das reagoes de defesa localizadas, como a res- 
posta de hipersensibilidade (com morte celular), os pa¬ 
togenos provocam em muitas plantas reagoes sistemicas 
(ou seja, incluindo todo o organismo). Assim, apos poucos 
dias, a infecgao de uma folha de tabaco, com o virus do 
mosaico do tabaco, causa aumento da resistencia da planta 
inteira (incluindo, orgaos nao atacados pelo virus) contra 
muitas bacterias e fungos patogenicos. Essa protegao do 
organismo inteiro, inespecifica de um patogeno, e deno- 
minada resistencia sistemica adquirida (SAR, do ingles 
systemic acquired resistance). Essa reagao mostra que as 
plantas, alem de estrategias especificas da variedade, dis- 
poem de pouquissimos mecanismos de protegao especifi¬ 
cos (de agao ampla), induzidos por patogenos e comple- 
mentares as medidas de protegao pre-formadas, ou seja, 
que se estabelecem mesmo sem a presenga de um patoge¬ 
no (ver 8.3.4). A “protegao de espectro amplo” induzivel 
e desencadeada por eliciadores inespecificos de varieda¬ 
des. Esses eliciadores com frequencia incluem pequenos 
fragmentos de paredes celulares bacterianas ou fungicas e/ 
ou vegetais ou componentes de membrana, liberados por 
processos liticos no sitio de penetragao do patogeno (por 
exemplo, de oligogalacturonanos da parede celular vege¬ 
tal, fragmentos de flagelina bacterianos, quito-oligomeros 
de paredes celulares fungicas, esterois fungicos como er- 
gosterol ou fragmentos de glicopeptideos de glicoprotei- 
nas fungicas). 


8.3.2 Patogenos microbianos 


A abundancia de doengas vegetais corresponde ao grande 
numero de fitopatogenos conhecidos (Tabela 8-2); aqui 
sao apresentados apenas alguns exemplos dessas doen¬ 
gas. O grupo maior esta representado pelos fungos, entre 
os quais tanto os parasitos obrigatorios quanto os facul- 
tativos. Como os parasitos obrigatorios crescem apenas 
na presenga dos seus hospedeiros (mas nao sobre solos 
artificials), eles sao tambem designados biotroficos. Os 
fungos patogenicos chegam como esporos a superficie da 
planta, onde germinam - provavelmente estimulados por 
substancias formadas pela planta hospedeira. Dependen- 
do do patogeno, o micelio penetra na planta por aberturas 
naturais (estomatos, lenticelas ou hidatodios), feridas ou 
rachaduras (por exemplo, nos locais onde as raizes laterals 
emergem) ou diretamente. Nesta ultima possibilidade, ini¬ 
cialmente as estruturas superficiais da planta hospedeira 
sao dissolvidas por enzimas fungicas (cutinases, celulases), 
com a participagao de haustorios (hifas de penetragao). 

Os fungos necrotroficos sao saprofitos. Penetram na 
planta, matam e destroem as celulas na regiao do micelio 
em crescimento e absorvem os nutrientes das areas des- 
truidas. 

As bacterias fitopatogenicas geralmente sao parasitos 
facultativos (crescem tambem sobre solos artificials) e, 
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dependendo da especie, penetram na plantas por meio de 
feridas, estomatos ou hidatodios ou condutos glandulares 
de nectarios. Os fitopatogenos bacterianos mais impor- 
tantes pertencem aos generos gram-positivos Agrobacte¬ 
rium , Erwinia , Pseudomonas e Xanthomonas\ trata-se de 
bacterias flageladas e em forma de bastonete. Alem disso, 
ocorrem especies de Clavibacter (gram-negativas, basto- 
netes flagelados e nao flagelados) e estreptomicetos ( Strep- 
tomyces). A bacteria Agrobacterium tumefaciens , agente 
dos tumores do colo da raiz*, foi especialmente bem es- 
tudada e pode ser empregada para introduqao de informa- 
qao genetica na maioria das especies vegetais (Quadro 8-2 
e Quadro 8-3). 

Apenas em 1967, com auxilio da microscopia eletronica, os 
modernos agentes da doen^a foram descobertos. Sao bacterias 
com estrutura muito simples, que exibem forma de parafuso 
(recebem, por isso, o nome de espiroplasmas) ou esferica ate a 
de bastonete (fitoplasmas). Elas causam mais de 200 doen^as 
diferentes em plantas (por exemplo, em pera, ma^a, pessego, 
milho, tomate e coco) e provocam sintomas de acometimento 
semelhantes aos de muitos virus (por exemplo, amarelecimen- 
to foliar, compressao dos entrenos, perturba^oes da dominancia 
apical). A taxonomia de espiroplasmas e fitoplasmas ainda nao 
esta esclarecida. Na classifica^ao adotada, eles ficam perto dos 
micoplasmas (ver 10.2). 

Os virus (ver 1.2.5) sao particulas infecciosas nucleopro- 
teicas de estrutura complexa, que necessitam de celulas 
hospedeiras para se multiplicar, e consistem em, no mi- 
nimo, uma proteina e um acido nucleico. Na maioria dos 
virus de plantas, o acido nucleico ocorre como RNA de 
fita simples (por exemplo, virus do mosaico do tabaco), 
em alguns (40 especies) como RNA de fita dupla, como 
DNA de fita simples (50 especies) ou com DNA de du- 
pla-fita (30 especies, por exemplo, no virus do mosaico 
da couve-flor). Os virus sao enquadrados na categoria 
dos patogenos microbianos, embora nao possuam status 
de celula ou de organismo. Os virus penetram em lesoes 
das plantas na maioria das vezes causadas por insetos 
sugadores, que atuam como transmissores. A replicaqao 
viral necessita de uma celula intacta e fornece entre 10 5 a 
10 7 particulas de virus por celula. Em celulas nao infec- 
tadas, os virus penetram pelos plasmodesmos. Apenas os 
acidos nucleicos virais (mediados por proteinas de movi- 
mento virais) deslocam-se de celula para celula; o virus 
aproveita-se de um mecanismo que as plantas empre¬ 
gam para o transporte celular de proteinas e moleculas 
de RNAm (ver 6.4.4). Dessa maneira, o virus propaga-se 
diariamente sobre 8-10 celulas (cerca de 1 mm). Tao logo 


*N. de T. A doen<;a causada pela infec<;ao de uma planta com Agro¬ 
bacterium tumefaciens e tambem conhecida como galha da coroa, 
neoplasia que pode afetar outros orgaos vegetais (como o caule, por 
exemplo). 


alcanqam os tubos crivados, os virus apresentam propa- 
gaqao fortemente acelerada, de modo que, em 3-4 sema- 
nas, uma planta com infecqao localizada esta comple- 
tamente infectada. No exemplo do virus do mosaico da 
couve-flor, utilizado para introduzir informaqao genetica 
em celulas vegetais, o ciclo de replicaqao viral e descrito 
exemplarmente (Quadro 8-1). 

Todos os viroides conhecidos sao fitopatogenos. Sao moleculas 
de RNA dimuntas (Figura 1-10), em forma de anel, cuja mul- 
tiplica^ao provavelmente se processa por replica^ao RNA-RNA 
e passam de plantas infectadas para plantas saudaveis prova¬ 
velmente devido a praticas agricolas (por exemplo, multiplica- 
$ao por estaquia). O mecanismo do adoecimento por viroides 
e bastante desconhecido. Admite-se que os viroides ativam de- 
terminadas enzimas vegetais (por exemplo, proteinas-cinases), 
provocando disturbio na sintese proteica. Presume-se que ocorra 
tambem um disturbio na intera^ao RNAm-ribossomos. 

8.3.3 Mecanismos da patogenese 


Dois processos sao importantes para que o patogeno seja 
bem-sucedido na colonizaqao do hospedeiro: a) o reco- 
nhecimento do hospedeiro e b) o estabelecimento do pa¬ 
togeno por exclusao ou eliminaqao dos mecanismos de 
defesa vegetais, frequentemente vinculado a uma debili- 
dade do hospedeiro, produzida por fatores de patogeni- 
cidade. Uma postura defensiva das plantas bem-sucedida 
contra um patogeno esta ligada: a) ao “reconhecimento” 
do patogeno; b) a consequente defesa induzida pelo pa¬ 
togeno, que reforqa a barreira defensiva quimica e estru- 
turalmente pre-formada. Essa defesa contra patogenos e 
tratada na proxima seqao (ver 8.3.4). 

A Figura 8-14 apresenta um esquema valido para 
muitas interaqoes de compatibilidade entre hospedei¬ 
ro e patogeno, em especial com participaqao de fun- 
gos. Uma vez ativadas as reaqoes defensivas induzidas 
da planta, um patogeno precisa superar ou evitar tanto 
a defesa especifica (da variedade) quanto a geral. Se as 
combinaqoes de genes da avirulencia e genes da resis- 
tencia das plantas hospedeiras nao forem adequadas, 
nao se processa o desencadeamento da defesa especifica 
da variedade (ver 8.3.1, Figura 8-13). O reconhecimento 
do hospedeiro pelo patogeno e garantido com a ajuda 
de substancias do hospedeiro (eventualmente tambem 
de estruturas superficiais) e em consequencia os genes 
de patogenicidade (geralmente inumeros) sao ativados. 
Muitas enzimas liticas, como cutinases, celulases e po- 
ligalacturonases, pertencem aos seus produtos genicos; 
elas atuam na superaqao de cuticula, paredes celulares e 
lamelas medias. Preparados de enzimas de fungos fito¬ 
patogenos (por exemplo, Trichoderma viride) sao em- 
pregados comercialmente para produqao de protoplas- 
tos (sao celulas vegetais sem paredes). Muitos patogenos 
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Quadro 8-1 


O virus do mosaico da couve-flor 

0 virus do mosaico da couve-flor, pertencente ao grupo dos cau- 
limovfrus (do ingles cauliflower mosaic virus, CaMV), e transmi- 
tido por affdeos e provoca um quadro patologico em mosaico 
nas plantas atacadas, que, alem disso, mostram crescimento 
deficiente e rendimento inferior com prejufzos qualitativos. 0 vi¬ 
rus age de maneira sistemica (na planta inteira), propagando-se 
no parenquima pelos plasmodesmos e, a partir dai, chegando 
aos elementos condutores do floema. 0 citoplasma das celulas 
atacadas e muitas vezes densamente preenchido de particulas 
virais replicadas (viroplasma). 

Caulimovirus sao corpos isodiametricos de cerca de 50 nm 
de diametro (Figura A), cujo envoltorio proteico (capsideo) apre- 
senta um unico componente estrutural com 42 l<Da de massa 
molecular. 0 genoma do virus do mosaico da couve-flor (Figura 
B) compreende 8 kpb e consiste em um DNA circular fita dupla 
de tres moleculas de DNA fita simples (fitas a, p e 7 ), que apre- 
sentam entre si ligagoes nao covalentes. Ele contem seis genes 
de fungao conhecida (I ate VI, Figura B) e dois genes menores 
de fungao ainda desconhecida (VII, VIII), bem como dois promo- 
tores com forte atividade na planta: 0 promotor 19S (p19S) e 
0 promotor 35S (p35S) (assim denominados de acordo com a 
constante de Svedberg dos RNAm, cuja formagao e controlada 
pelos promotores, ver abaixo). 



Figura A Configuragao dos caulimovirus. 


Fita (3 



Gene 

Tamanho do 
polipeptfdeo 
codificado (kDa) 

Fungao do produto genico 

1 

38 

Medeia 0 transpose do virus por meio de 
plasmodesmos (VMP) 

II 

18 

Liberagao do virus, transmissibilidade 
do virus por afideos 

III 

15 

Proteina de ligagao da fita dupla de DNA 

IV 

57 

Precursor do envoltorio proteico com 42 kDa 

V 

79 

Transcriptase reversa 

VI 

58 

Ativa a translagao do RNAm 35S, determina 
a regiao do hospedeiro, participa da 
expressao dos sintomas do dano, acumula 
em celulas atacadas 


Figura B Genoma do virus do mosaico da couve-flor. 


produzem toxinas, algumas com agao especifica ao hos- 
pedeiro e inumeras inespedficas (Figura 8-15). 

A vitorina do fungo Cochliobolus victoriae e uma toxina com 
especificidade ao hospedeiro; um pentapeptideo dorado que 
ataca especificamente o cultivar “Victory” da aveia. A vitorina 
inibe a glicina descarboxilase da aveia (Figura 5-70) e, por con- 
sequencia, prejudica a fotorrespiragao. A ja mencionada fusico- 
cina (Figura 8-15A) do fungo Fusicoccum amygdali pertence ao 
grupo das toxinas inespedficas ao hospedeiro. Ela e um for¬ 
te ativador da H + -ATPase do tipo P do plasmalema, que, dessa 
maneira, desencadeia elevagao da forga motora de protons e, as¬ 
sim, aumento da abertura dos estomatos. Portanto, a fusicocina 


atua como toxina de murcha e causa enfraquecimento geral da 
planta hospedeira. A coronatina, toxina das cepas fitopatogenas 
da bacteria Pseudomonas syringae (Figura 8-15B), e estrutural- 
mente analoga ao jasmonato (ver 6.6.6.2) e - como o acido jas- 
monico em doses elevadas - desencadeia intensa formagao de 
etileno e, com isso, a senescencia. Uma vez que a coronatina nao 
e transportada na planta, nos locais de crescimento bacteriano 
desenvolvem-se manchas cloroticas. Nas areas de tecidos enfra- 
quecidas (em geral, sobre folhas), o patogeno pode exibir uma 
intensa multiplicagao. 

Alguns patogenos microbianos produzem fitormonios 
e, desse modo, intervem no processo de desenvolvimento 
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Apos o ingresso do virus em uma celula hospedeira, o 
DNA e desligado e levado ao nucleo. No nucleo, inicialmente 
as ligases vegetais reparam as rupturas das fitas simples. A 
molecula de DNA circular fechada, agora covalente, associa¬ 
te com histonas e forma uma especie de “minicromossomo”, 
cujos dois promotores sao eficientemente reconhecidos pela 
RNA polimerase II dependente do DNA vegetal (ver 6 .2.2.2) e 
cujos genes, por isso, sao intensivamente transcritos. Sao for- 
mados dois transcritos: o RNAm 19S codificador do gene VI e 
o RNAm 35S policistronico abrangendo todo o genoma viral. 
Neste caso, a fita a (fita-menos) serve como matriz. 0 RNAm 
19S e uma parte do RNAm 35S (este presumivelmente apenas 
apos os processos de clivagem) sao traduzidos no citoplasma 
da celula hospedeira; a proteina codificada pelo RNAm 19S 
reforga a tradugao do RNAm 35S. A tabela na Figura B mos- 
tra a fungao dos produtos genicos individuais. 0 produto do 
gene I e uma “protefna de movimento” (VMP; do ingles, viral 
movement protein), que se ocupa do transpose simplastico 
celula a celula do virus (sobre o mecanismo, ver 6.4.4.1). A 
transcriptase reversa codificada pelo gene V viral transcreve 
a parte do RNAm 35S no DNA nao necessaria para tradugao, 
sendo formada inicialmente a fita a. A transcrigao cessa em 
dois sitios do RNAm 35S ricos em purina e cliva o RNAm em 
ambos os lados desse trecho da sequencia; sobre essas re- 
gioes, que correspondem as descontinuidades tardias A2 
e A3 entre as fitas (3 e 7 , surgem, (apos decomposigao do 
RNAm restante) areas de fita dupla DNA-RNA (semelhantes 
ao inicial). A essas areas se junta a DNA polimerase, para 
sintetizar as duas fitas complementares (p e 7 ). Com isso, a 
replicagao do virus e conclufda; comega 0 empacotamento do 
DNA em capsideos. 

0 virus do mosaico da couve-flor e urn vetor eficiente 
para a introdugao de DNA estranho em celulas vegetais, em- 
bora hoje menos usual do que 0 sistema-vetor de Agrobac¬ 
terium tumefaciens (ver 8.3.3, Quadro 6-3 e Quadro 8-2). 0 
promotor viral, que governa a formagao do RNAm 35S (abre- 
viadamente, denominado promotor 35S), e urn dos promoto¬ 
res mais fortes conhecidos em plantas (Figura C). Por isso, 
muitas vezes ele e empregado para a superexpressao de 
genes estranhos em plantas. 0 promotor 35S nao possui es- 
pecificidade a tecidos e, em decorrencia disso, e muito ativo 
em quase todos os tipos celulares vegetais. A regiao de nu- 
cleotideo -46 ate +8 (iniciagao da transcrigao, conforme de- 
finigao) representa urn promotor minimo, que contem 0 TATA 
box (ver 6.2.2. 1 , 6 .2.2.2). Os trechos restantes do promotor 
representam fortes realgadores (realgadores sao elementos 


TCAGACTTTT CAACAAAGGG TAATATCCGG AAACCTCCTC 


GGATTCCATT GCCCAGCTAT CTGTCACTTT ATTGTGAAGA 


TAGTGGAAAA GGAAGGT GGC TCCT ACAAAT GCCATCATTG 


CGATAAAGGA AAGGCCATCG TTGAAGATGC CTCTGCCGAC 


AGTGGTCCCA AAGATGGACC CCCACCCACG AGGAGCATCG 


TGGAAAAAGA AGACGTTCCA ACCACGTCTT CAAAGCAAGT 


T-90 

ATCTCCA CTGACGTAAG GGATGACGCA 


y-46 


CAATCCCACT ATCCTTCGCA AGACCCTTCC TCTATATAAG 


GAAGTT CATT TCATTTGGAG 

AGGACACGCT G ~3’ 


1 

+ 1 

|-Realcador- 

-1 


Promotor 

minimo 


c l 3 


-343 -301 


-208 -155 -108 -90 


-46 +8 


Figura C Sequencia de bases e estrutura do promotor 35S. Os 
“limites” dos domfnios na sequencia sao destacados pelas cabe- 
gas das setas e numeros do nucleotideo. 


cis reforgadores da transcrigao, eficazes independentemente 
da sua orientagao e posigao em relagao ao promotor minimo, 
ver 6.2.2 .1 e 6 .2.2.2). Cada uma dessas sequences de real¬ 
gadores possui, independente das outras, uma determinada 
especificidade a tecidos, cuja adigao no promotor completo 
efetua sua atividade na planta inteira. 


Referenda 

Agrios GN (1997) Plant Pathology, 4 th ed. Academic Press, San 
Diego 


vegetal. A “vassoura-de-bruxa”, desencadeada por citoci- 
nina, ja foi mencionada (ver 6.6.23). As auxinas partici- 
pam de algumas formagoes de galhas, como, por exemplo, 
nos cistos e nodulos de raizes (desencadeados por nema- 
todeos, ver 8.1.1), bem como na hernia da couve (causada 
pelo fungo Plasmodiophora brassicae) e no tumor que ata- 
ca cariopses j ovens do milho (causado pelo fungo Ustilago 
maydis). Todavia, nao esta claro se as auxinas sao produzi- 
das pelo patogeno ou se, por sinalizagao do patogeno, sao 
formadas pela propria planta hospedeira. As giberelinas 
(ver 6.6.3), secretadas por alguns fungos, provocam alon- 
gamento excessivo dos entrenos das plantas hospedeiras 


(por exemplo, Gibberella fujikuroi no arroz, Sphaceloma 
manihoticola na mandioca). Ja esta bem estudado o papel 
de auxinas e citocininas na formagao de tumores do colo 
da raiz (Quadro 8-2). 

Finalmente, alguns patogenos desligam supressores 
da defesa vegetal geral induzivel (Figura 8-14). Essa de- 
fesa geral e desencadeada por eliciadores inespecificos de 
hospedeiro (ver 8.3.4), alguns reconhecidos por receptores 
especiais da planta. O fungo Mycosphaerella pinodes pro- 
duz glicopeptideos, que se ligam ao receptor do eliciador 
de glicoproteinas da ervilha e, desse modo, dificultam o 
reconhecimento do patogeno pela planta hospedeira. 
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Figura 8-14 Representagao esquematica do processo de desenvolvimento de uma interagao compativel entre um patogeno e seu hospe- 
deiro, em cujo andamento ocorre a doenga da planta. Os genes e grupos de genes tern fundo laranja e verde, respectivamente; a setas com 
extremidades abertas apontam para seus produtos genicos. Os eventos de regulagao genica estao representados em vermelho. (Segundo 
E. Weiler.) 


Alem dos mecanismos da patogenese apresentados 
na Figura 8-14, varios patogenos empregam estrategias 
especiais, que, no entanto, nao podem ser abordadas no 
ambito deste livro. A interagao hospedeiro-patogeno mais 
bem examinada e a observada entre Agrobacterium tume- 
faciens e suas plantas hospedeiras, que provoca a forma- 
gao de tumores do colo da raiz (Quadro 8-2). Atualmente, 
Agrobacterium tumefaciens e empregado na biotecnologia 
vegetal, via de regra, para a introdugao e integragao estavel 
de genes estranhos no genoma vegetal (Quadro 6-3). 

8.3.4 Defesa contra patogenos 


Alem dos mecanismos pre-formados para defesa contra 
organismos microbianos prejudicial (por exemplo, cuti- 
cula, paredes celulares - especialmente as lignificadas, ar- 
mazenamento de substancias toxicas em paredes celulares 
e vacuolos, por exemplo, de saponinas, fenois e quinonas, 
comparar com 5.15), as plantas dispoem de varias reagoes 
de defesa induziveis, que, quanto ao seu efeito, podem ser 
igualmente distinguidas em componentes estruturais e 
quimicos. As substancias organicas de agao antimicrobia- 


na induzidas pelo ataque de patogenos sao denominadas 
fitoalexinas; muitas derivam do metabolismo de terpenos 
ou de fenilpropanos (ver 5.15.1, 5.15.2 e Figura 8-16). En¬ 
tre os componentes estruturais estao: a formagao de calose 
- um (3-(1^3)-glucano - no sitio de um patogeno pene- 
trante, o reforgo do grau de entrelagamento de componen¬ 
tes de parede celular e o aumento da lignificagao. 

A defesa contra patogenos, conforme menciona- 
do, pode ser geral, sem especificidade a qualquer pato¬ 
geno e uma especifica (em parte, a ragas de patogenos, 
Figuras 8-14 e 8-17). Com uma adequada combinagao 
gene-para-gene de um gene de resistencia vegetal e de 
um gene de avirulencia pelo lado do patogeno (interagao 
incompativel especifica de variedades, Figura 8-17), e de- 
sencadeada a resposta de hipersensibilidade da planta. 
Essa resposta e iniciada com produgao rapida e intensa 
de toxinas (especialmente de fenois) e produgao de es- 
pecies de oxigenio altamente reativas (por exemplo, OQ, 
mas tambem de H 2 0 2 , e causa morte celular programa- 
da localizada, na qual o patogeno igualmente perece. A 
hipersensibilidade (com morte celular) apresenta-se em 
forma de pequenas areas mortas (necroticas) de tecidos, 
com frequencia em folhas. 
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H -ATPase ativada 
permanentemente 
por ligagao a toxina 


Regulagao fisiologica 
da atividade da 
H + -ATPase- 


HOOC 



Coronatina 

[Pseudomonas syringae) 



ativa a biossintese de jasmonato 


atua como analogo do jasmonato 


causa forte senescencia (clorose) 



Figura 8-15 Exemplos de fitotoxinas sem especificidade a hospedeiro. A Fusicocina, a toxina da murcha de Fusicoccum amygdali. B Coro¬ 
natina, a toxina indutora de clorose, produzida pelas cepas fitopatogenicas de Pseudomonas syringae. (A segundo C. Oecking, gentilmente 
cedida.) 


A defesa geral ou basal e desencadeada por eliciadores 
sem especificidade a hospedeiros. Esses padroes molecu- 
lares associados a patogenos (PAMPs, pathogen associated- 
molecular pattern) sao estruturas ou moleculas altamente 
conservadas, essenciais para a sobrevivencia dos patoge¬ 
nos e normalmente inexistentes na celula hospedeira. A 
esse grupo sao adicionados componentes de parede ce- 
lular e de membrana de bacterias gram-negativas (lipo- 
polissacarideos) ou fungos (quitina, ergosterol), flagelina 
(componentes principais dos flagelos bacterianos), mas 
tambem acidos nucleicos modificados. Em parte em con¬ 
centrates de < 10 9 M, eles desencadeiam a defesa geral 
contra patogenos. Em geral, o reconhecimento dos elicia¬ 
dores ocorre na superficie celular, por meio de receptores 
espedficos, desencadeando a assim chamada “ PAMP-trig - 
gered immunity ’ (PTI). Alguns receptores podem ser clo- 
nados e caracterizados funcionalmente. Nesta categoria 
enquadra-se o receptor de flagelina FLS2 de Arabidopsis 


thaliana , que pertence a familia das cinases similares a re¬ 
ceptores, com dominio extracelular rico em leucinas (do 



Figura 8-16 Exemplos de fitoalexinas. 0 efeito microbicida das fito- 
alexinas pode ser comprovado claramente no exemplo da pisatina. 
A virulencia do fungo Nectria haematococca, patogeno da ervilha, 
depende de sua capacidade de desintoxicar enzimaticamente a pi¬ 
satina. (A Figura 5-16 apresenta a formula estrutural da gliceolina, a 
fitoalexina da soja.) 
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Quadro 8-2 


Biologia dos tumores do colo da raiz 

Os tumores do colo da raiz sao amplamente encontrados na na- 
tureza, apos infestagao com Agrobacterium tumefaciens, espe- 
cialmente em plantas lenhosas, como, por exemplo, rosaceas, 
salgueiros e na videira. Essa especie de bacteria ocorre no solo, 
possui forma de bastonete, apresenta flagelos com distribuigao 
perftrica e tern parentesco com o genero Rhizobium, represen- 
tante da familia Rhizobiaceae. A formagao de tumores pode ser 
induzida experimentalmente em numerosas especies de mais 
de 60 fanmlias, em especial angiospermas dicotiledoneas (Figu- 
ra A). A infecgao ocorre em lesoes na zona de transigao entre 
o caule e a raiz (“colo da raiz”) e esta vinculada a existence de 
urn plasmideo de virulencia bacteriano, o chamado plasnmdeo 
Ti (tumorinduzierendes Plasmid, plasnmdeo indutor de tumor); 
esse plasmideo compreende 0,2 Mpb e, em diferentes cepas de 
bacterias, apresenta muitas variantes, embora estruturalmente 
semelhantes (Figura B). 

Durante a patogenese realiza-se a transference de uma 
parte do plasnmdeo do DNA, a chamada regiao do DNA-T (= DNA 
transferido), para a celula vegetal e a integragao estavel desse 
DNA-T em uma ate varias (cerca de 20) copias no genoma nu¬ 
clear. A celula vegetal transformada e o inicio do crescimento 
do tumor (portanto, uma divisao celular incontrolada), que leva a 
formagao de urn calo indiferenciado e nao estruturado, o tumor 
do colo da raiz. Em cultura esteril, urn tumor do colo da raiz - li- 
vre de bacterias - pode se multiplicar ilimitadamente sem forne- 
cimento de auxina e citocinina sobre o meio nutritivo (como ela 
e indispensavel para tecido nao transformado, comparar 6.6.2.3, 
Figura 6-47): ele tern crescimento autotrofico em relagao a hor¬ 
monios. Alem disso, o tecido do tumor sintetiza uma opina. As 
opinas (Figura C) sao produtos de condensagao de a-ceto-acidos 



Figura A Tumor com varias semanas, produzido experimental¬ 
mente no caule de Lycopersicon esculentum. (Segundo original 
de M.H. Zenk, gentilmente cedido.) 


(piruvato, 2-oxoglutarato) com aminoacidos (por exemplo, lisina, 
arginina), que a seguir nao podem ser convertidas no metabolis- 
mo da planta. No entanto, as opinas podem servir como a unica 
fonte de C e N para as agrobacterias que vivem no tecido do tu¬ 
mor e no solo proximo ao tumor. Cada tumor produz uma deter- 
minada opina, dependente da cepa de agrobacteria infectante. 

As fungoes genicas para garantir a autotrofia da auxina e da 
citocinina e para a biossintese da opina encontram-se no DNA-T; 
as fungoes genicas para decomposigao da opina, virulencia e 
transformagao encontram-se sobre a parte do plasmideo Ti nao 
transferida para a planta (Figura B). A autotrofia em relagao a 
hormonios e realizada por tres genes (denominados genes one), 
cujas fungoes genicas foram elucidadas. 0 gene 1 codifica trip- 
tofano monoxigenase, o gene 2 indolacetamida amido-hidrolase 
e o gene 3 isopentenil transferase. Essas enzimas atuam na sin- 
tese da auxina AIA (ver 6.6.1.2) e do primeiro nfvel intermediary 
da biossintese de citocininas, isopenteniladenosina-5’-monofos- 
fato (ver 6.6.2.2; Figura D). Sua formagao e atividade nao estao 
sujeitas ao controle da celula vegetal. Com isso, as celulas do 
tumor do colo da raiz produzem grandes quantidades de auxina 
e citocinina e comportam-se como celulas vegetais, as quais, 
em cultura, sao fornecidos esses hormonios (Figura 6-47). 

0 admiravel mecanismo de transference natural da infor- 
magao genetica de urn procarioto para o genoma de uma celula 
vegetal eucariotica foi examinado intensivamente. Esses estudos 
mostraram que o mecanismo de transference funciona mesmo 
sem a presenga dos genes one. Como o DNA-T completo ate as 
sequences mais externas - cada uma abrangendo 25 pares de 
bases, nas extremidades esquerda e direita (= sequencias-limite 
esquerda e direita) - pode ser retirado (deletado) e em seu lugar 



Figura B Estrutura de urn plasrmdeo Ti. No exemplo mostrado, 
existe uma regiao T continua, tambem dividida em dois a tres 
segmentos separados. Os operons individuals da regiao vir sao 
contados com o numero de genes por operon (entre parenteses). 
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podem ser colocados genes estranhos pretendidos, Agrobacte¬ 
rium tumefaciens tornou-se o mais importante organismo-vetor 
na produgao de plantas transgenicas (Quadro 6-3). Arabidopsis 
thaliana, organismo-modelo da biologia molecular de plantas su¬ 
periors (Quadro 6-1), tambem pode ser transformado mediante 
Agrobacterium tumefaciens . 

Se forem empregados plasmideos Ti sem os tres genes one, 
podem ser produzidas plantas transgenicas morfologicamente 
normais. Portanto, nao se forma tumor, pois ele e provocado ex- 
clusivamente pelos tres genes one. Se cada uma das fungoes for 
deletada, formam-se teratomas (tumores crescentes organiza- 
dos). Na falta do gene 1 (e/ou gene 2), nao ha produgao adicio- 
nal de AIA, sendo sintetizada apenas citocinina: o tumor cresce 
como teratoma caulinar. Se for deletado o gene 3, de modo que 
apenas a produgao de citocinina nao ocorre, crescem tumores 
como teratomas de raiz. Essa formagao de orgaos e comparavel 
aquela que acontece quando a relagao auxina/citocinina e alte- 
rada para a regeneragao de plantas a partir de tecidos do calo 
(Figura 6-47). 

Os processos de interagao de Agrobacterium tumefaciens 
com a planta hospedeira ja foram esclarecidos em muitos deta- 
Ihes. Os genes da regiao vir do plasmideo Ti (vir refere-se a viru- 
lencia) tern significado especial. A bacteria encontra quimiotac- 
ticamente a regiao lesada de uma planta hospedeira. Entre os 
“fatores de lesao” foram identificados os fenois, por exemplo, fla- 
vonoides (em Rhizobium), bem como produtos de decomposigao 
de fenilpropanoides (ver 5.15.1 e 5.16.2), entre os quais especial- 
mente acetosiringona (Figura E). 0 acetosiringona se liga em urn 
dos dois produtos do gene wrexpressos constitutivamente, a pro¬ 
tefna VirA, protefna receptora de urn tipico sistema bacteriano de 
regulagao de dois componentes (comparar 6.6.5.3, Figura 6-64). 
A ligagao realiza fosforilagao da protefna Vir-A, que transfere o 
residuo de fosfato para a segunda protefna Vir (VirG) expressa 
constitutivamente. Essa e a protefna reguladora do sistema de 
dois componentes, que, em forma fosforilada, apresenta urn fator 
de transcrigao ativo, que entao ativa a transcrigao de todos os ge¬ 
nes vir restantes. Com a cooperagao das protefnas VirDI, VirD2 
e VirCI, e inserido urn corte de DNA fita simples na extremidade 
5’ antes da sequencia-limite direita. VirD2 + VirDI atuam como 
endonucleases especfficas da sequencia e da fita de DNA. VirD2 
liga-se covalentemente a nova extremidade 5’ recem formada. A 
fita T e entao hidrolisada na sequencia-limite a esquerda e des- 
ligada da fita oposta; ao mesmo tempo, a “lacuna” surgida na 
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diregao 5’—>3' e preenchida pela sfntese reparadora, resultando 
novamente plasmfdeo fechado com fita dupla completa. 

Varias (aproximadamente 600) protefnas VirE2 ligam-se 
entao a fita T cortada, formando urn complexo filamentoso com 
cerca de 3,6 pm de comprimento (complexo T) constitufdo de: 
DNA fita simples (DNAss), protefna VirD2 ligada covalentemente 
a extremidade 5' e envoltorio de VirE2. Esse complexo apresen¬ 
ta massa molecular de aproximadamente 50.000 kDa e possui 
semelhangas com urn vfrus de DNAss simples. 

O complexo T sai da celula bacteriana por urn piius formado 
de numerosas protefnas VirB diferentes. O piius de transpose exi- 
be nftidas semelhangas com os pili F, que realizam o transpose de 
DNA durante a conjugagao bacteriana, e com os chamados apare- 
Ihos de secregao do tipo III de outras bacterias patogenicas, que 
servem para introduzir toxinas nas celulas hospedeiras (por exem¬ 
plo, em Bordetella pertussis, Yersinia pestis ou do fitopatogeno Xan- 
thomonas campestris). A protefna VirE2 cumpre outra tarefa du- 
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Figura C Biossfntese de opinas atraves de opina sintases bac- 
terianas. 


Figura D Enzimas da biossfntese de auxina e citocinina codi- 
ficadas pelos genes one (as formulas estruturais da reagao da 
isopentenil transferase sao mostradas na Figura 6-46). 
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rante o ingresso do complexo T na celula vegetal: ela se integra ao 
plasmalema da celula hospedeira e forma um poro (supostamente 
por oligomerizagao), pelo qual a fita T migra para a celula vegetal. 
As particularidades de fenomeno ainda sao desconhecidas. 

Na celula da planta, o DNA-T e protegido do ataque de nu¬ 
cleases vegetais por uma cobertura de proteinas. As proteinas 
VirD2 e VirE2 apresentam sequences de sinais (NLS1, NLS2) 
para o ingresso de proteinas no nucleo (importagao pelo nucleo, 
Figura 6-17): o complexo T e ligado pelas importinas vegetais 
e introduzido no nucleo. Essa integragao do DNA-T ao genoma 
nuclear ainda nao esta completamente compreendida. Ela ocor- 
re em sftios escolhidos e exige um sistema funcional de reparo 
de DNA. Por isso, podem ser empregadas estruturas de DNA-T 
adequadas (Quadro 6-3) tambem para mutagenese por insergao 


em plantas. Apos integragao ao genoma, os genes do DNA-T tor- 
nam-se efetivamente transcritos pela RNA polimerase II vegetal 
DNA-dependente. Depois que a produgao de AIA e citocinina ele- 
vou suficientemente o nivel celular desses hormonios, as celulas 
transformadas da fase G 0 entram novamente na fase G 1 e, com 
isso, no ciclo celular ativo (ver 6.3.2). Mediante fornecimento de 
hormonios, as celulas nao transformadas no entorno sao estimu- 
ladas a se dividir, de modo que geralmente os tumores exibem 
composigao mista de celulas transformadas e celulas normais. 

Referenda 

Agrios GN (1997) Plant Pathology, 4 th ed, Academic Press, San 
Diego 



Figura E Interagoes de Agrobacterium tumefaciens com uma celula hospedeira (lesada). (D Formagao da substancia da lesao, acetosirin- 
gona, e ativagao do receptor de acetosiringona (VirA, VirG); (D quimiotaxia das bacterias; d) contato com a celula vegetal (o processo e 
desconhecido em detalhes, mas as agrobacterias podem sintetizar celulose e, assim, se ligar firmemente as paredes celulares); ® ativagao 
dos operons i//rinduzfveis (amarelo), por meio da protema VirG fosforilada; (D biossfntese das proteinas Vir induzfveis (D excisao da fita T; (Z) 
formagao e (D exportagao do complexo T; (D passagem do complexo T para o citoplasma vegetal; ® ligagao dos receptores NLS vegetais as 
sequences NLS 1 e NLS2 (NLS, do ingles nuclear localization signal ; sequencia de aminoacidos denominada sinal de localizagao nuclear); © 
importagao pelo nucleo. Desconhecem-se os outros passos ate a integragao doDNA-T ao genoma nuclear (©). (Segundo E. Weiler.) 
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Figura 8-17 Representagao esquematica do processo de desenvolvimento de interagao incompativel entre patogeno e hospedeiro, que leva 
a defesa contra o patogeno. A esquerda: incompatibilidade especifica da variedade (comparar Figura 8-13), que tem como consequencia a 
resposta de hipersensibilidade com morte celular. A direita: resistencia inespecifica do hospedeiro, mediada por eliciadores e - em alguns 
casos - por jasmonato, incluindo reagoes de defesa da planta, tanto localizadas quanto sistemicas. 


ingles leucine rich repeat - receptor like kinase , LRR-RLK). 
Em consequencia da ligagao ao eliciador, ocorre a indugao 
de cascatas de sinais de mitogen-activated protein-( MAP-) 
cinase, que podem levar a produgao de especies reativas 
de oxigenio, a ativagao de canais ionicos e ao deposito 
de calose nas paredes celulares. A ativagao dos fatores de 
transcrigao, entre outras agoes, provoca a expressao de ge¬ 
nes responsivos a patogenos (PR; do ingles, pathogenesis 
related ), cuja fungao nao e bem conhecida em detalhes. 


8.4 Herbivoria 


Em termos gerais, o grande numero de especies de her- 
bivoros (Tabela 8-2) e o imenso numero de individuos 
nao correspondem (ou correspondem muito pouco) a 
quantidade de plantas predadas por animais na nature- 
za. Muitas plantas nao sao comestiveis pela grande massa 
de herbivoros. Os herbivoros - como tambem os patoge¬ 
nos - precisam superar os mecanismos de defesa (tanto 
os pre-formados quanto os induzidos) da planta para 
utiliza-la como fonte de alimento. Por isso, o herbivoro 


e bem-sucedido apenas em relagao a poucas especies. A 
herbivoria tambem se baseia na coevolugao (ver 5.15.5) 
dos organismos participantes, comparavel as relagoes en¬ 
tre hospedeiro e patogeno. Como consequencia dessa co¬ 
evolugao, as plantas se municiaram de um amplo espectro 
de mecanismos de defesa e os herbivoros desenvolveram 
as mais diferentes estrategias para supera-las (ver 12.6.3 
e 12.8). As semelhangas a defesa contra patogenos (ver 
8.3.4), no entanto, sao desconhecidas. 

8.4.1 Defesa contra herbivoros 


Da mesma maneira que a defesa contra patogenos, podem 
ser distinguidos processos pre-formados e induzidos. A 
protegao pre-formada compreende barreiras estruturais 
(espinhos, aculeos, tricomas urticantes contra animais 
maiores, paredes celulares resistentes e cuticulas contra 
animais menores) e barreiras quimicas. Muitos meta¬ 
bolites vegetais (ver 5.15) representam protegao contra a 
herbivoria, atuando como toxinas repelentes, reduzindo 
a qualidade nutricional da planta (sabor amargo desagra- 
davel) ou ate mesmo interferindo nos ciclos de desenvol- 
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Figura 8-18 Defesa pre-formada de insetos, por intermedio de folhas do tomate selvagem Solarium berthaultii (imagem da area foliar, ao 
microscopio eletronico de varredura, aumentada cerca de 90x). (Segundo W.M. Tinggey, gentilmente cedida.) 



















Tratado de Botanica de Strasburger 549 


8 


vimento dos herbivoros, especialmente de artropodes de 
multiplicagao rapida (fitoecdisonas, analogos a hormo- 
nios de muda). Exemplos caracteristicos para essa situagao 
ja foram apresentados quando se abordou a fisiologia do 
metabolismo (ver 5.15). 

Ao lado de substancias de protegao a herbivoria de 
massa molecular baixa, ocorrem as de massa molecular 
alta, especialmente proteinas. Estas podem ter efeito to- 
xico, como, por exemplo, a ricina em sementes de Ricinus 
communis e a aparentada abrina nas sementes da “ervi- 
lha-do-padre-nosso”; ambas inibem a sintese proteica de 
animais, por meio da inativagao da subunidade 60S dos 
ribossomos. Com frequencia, essas proteinas (presentes, 
por exemplo, em folhas, frutos e orgaos de reserva) tam¬ 
bem reduzem a qualidade nutricional e, atuando no tra- 
to digestorio de animais, inibem proteases (por exemplo, 
tripsina e quimiotripsina), causando disturbios que po¬ 
dem provocar a sua morte. 

A defesa pre-formada contra insetos, de agao exter¬ 
na, foi muito bem estudada em uma forma selvagem do 
tomate resistente, Solanum berthaultii (Figura 8-18). Suas 
folhas possuem dois tipos de tricomas (ver 3.2.5.3): unice- 
lulares do tipo B, que elaboram uma secregao pegajosa, na 
qual os insetos ficam presos (esses tricomas se rompem fa- 
cilmente e liberam ainda mais liquido); multicelulares do 
tipo A, que secretam o composto volatil (3-farnesil. Esse 
composto e uma substancia repelente, empregada como 
feromonio de alarme pelos proprios pulgoes. O movimen- 
to de fuga dos pulgoes assim provocado os coloca em con- 
tato com ainda mais tricomas glandulares. Ao serem lesa- 
dos, os tricomas do tipo A secretam grandes quantidades 
de o-difenois hidrossoluveis e enzimas (polifenoloxidases 
e peroxidases), que oxidam o-difenois a quinonas. As qui- 
nonas sao muito reativas, polimerisam facilmente e, com 
isso, reagem com nucleofilos (por exemplo, grupos -NH 2 , 
-OH e -SH de proteinas). A substancia exsudada pelos 
tricomas do tipo A polimerisa rapidamente, transforman- 
do-se em uma massa resinoide, na qual ficam presas as 
pegas bucais e os tarsos do animal, que, em consequencia, 
fica imobilizado e morre de fome. Os o-difenois e as oxi¬ 
dases ficam separados em compartimentos na planta. 

As plantas tambem possuem defesa induzida contra 
a herbivoria, bastante eficaz contra pequenos herbivoros 
com ingestao de alimento limitada (mas que podem ter 
um numero grande de individuos), dirigida, portanto, es¬ 
pecialmente contra insetos. Alguns processos implicados 
na defesa contra herbivoros ja puderam ser esclarecidos, 
sobretudo em folhas do tomate (Lycopersicon esculentum). 
Esses mecanismos adquiriram validade geral, embora se- 
jam especificos (Figura 8-19). 

Se uma folha for lesada por uma larva de inseto, por 
exemplo, na regiao afetada (supostamente por hidrolases 
ou lipases) e liberado o acido a-linolenico (acido graxo 
com tres ligagoes nao saturadas), a partir de lipideos de 
membrana (ver 1.5.2, Figura 1-21). Esse acido e a substan- 



Figura 8-19 Defesa contra herbivoria no tomate, localizada e siste- 
mica. Em folhas lesadas (por lagartas, por exemplo), por proteolise, 
a sistemina (octadecapeptfdeo) e liberada da prosistemina (uma 
proteina) (A). Como fator de lesao sistemico, a sistemina induz a 
produgao de acido jasmonico na planta (B). Este tambem e liberado 
diretamente nos tecidos lesados, induz a formagao das mais dife- 
rentes proteinas, entre as quais uma quantidade de inibidores de 
proteases, que tornam o tecido vegetal indigesto para as larvas de 
insetos herbivoros (C). 


cia inicial para a sintese de acido jasmonico (ver 6.6.6.2, 
Figura 6-67), cuja acumulagao ja pode ser demonstrada 
poucos minutos apos a planta ser lesada (tambem provo- 
cada mecanicamente). De maneira ainda desconhecida, 
nas celulas vizinhas a area lesada da folha, o acido jasmo¬ 
nico causa a ativagao de genes de defesa. No tomate, sao 
ativados, entre outros, os genes para varios inibidores de 
proteases, que em folhas lesadas sao comprovaveis apos 
poucas horas e, na sequencia, atingem elevadas concen- 
tragoes na folha (> 100 mg kg -1 ). Com o tempo, o inseto 
predador ingere quantidades crescentes desses inibidores 
e, com isso, durante a digestao do alimento torna-se cada 
vez mais incapacitado. 

Simultaneamente, a partir de um precursor (a prosis¬ 
temina), mediante proteolise nas regioes lesadas da folha 
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de tomate, a sistemina (Figura 8-19; peptideo composto 
de 18 aminoacidos) e clivada. Como sinal sistemico de 
lesao, em poucas horas a sistemina e transportada via flo- 
ema em todo o caule, onde induz igualmente a produgao 
de acido jasmonico e, com isso, a sintese dos inibidores 
de protease. Cerca de 24 horas apos o primeiro ataque de 
um herbivoro, a planta inteira esta eficazmente protegida 
(de um segundo ataque, por exemplo) por conta das altas 
concentrates de inibidores: 1 cm 2 da area foliar desse in- 
dividuo de tomate ja e dose letal para uma larva de inseto. 

Paralelamente a comprovagao de que a sistemina age 
apenas no tomate, existem numerosas indicates que 
muitas outras especies vegetais, ao serem lesadas, tambem 
liberam fatores de lesao sistemicos de modo ainda desco- 
nhecido e - induzidas pelo primeiro ataque - se preparam 
de maneira sistemica para o segundo ataque. As substan- 
cias induzidas por lesoes nao sao apenas inibidores de 
proteases, mas tambem proteases e polifenoloxidases, bem 
como numerosos metabolitos secundarios (no tabaco, um 
composto inseticida denominado nicotina; nas Brassica- 
ceae, os glucosinolatos, igualmente toxicos). Numa abor- 
dagem geral, ao serem lesadas, todas as plantas ate agora 
examinadas parecem produzir acido jasmonico, que inter- 
vem na ativagao dos genes de defesa. A favor disso consta- 
tou-se que em cultura de celulas de mais de 150 especies o 
metabolismo secundario pode ser ativado por jasmonato. 
O papel do acido jasmonico na defesa contra herbivoria 
foi cabalmente mostrado em mutantes de tomate, que, 
apos lesao da planta, nao mais acumularam (Figura 8-20). 

8.4.2 Intera 5 des tritroficas 


As plantas liberam continuamente sobre as folhas peque- 
nas quantidades de compostos volateis; alem de etileno 
(ver 6.6.5) e isopreno (ver 5.15.2), predominantemente 
produtos da decomposigao oxidativa de acidos graxos. 
Os artropodes herbivoros frequentemente recorrem a 
esses compostos para localizagao das plantas a serem 
forrageadas. Se uma planta for lesada por um inseto su- 
gador ou cortador, em geral aumenta a sintese de com¬ 
postos volateis; ao contrario de uma mera lesao meca- 
nica, a composigao qualitativa dos compostos emitidos 
se altera drasticamente e, em decorrencia, produzem-se 
misturas de 20 ou mais componentes. Essas misturas de 
“substancias aromaticas” (cuja produgao e induzida es- 
pecificamente por herbivoria) que, dependendo da es- 
pecie, idades das plantas e estado fisiologico, apresentam 
composites caracteristicas, possuem todos os atributos 
de “pedidos de ajuda” quimicos. De fato, sao conhecidos 
muitos casos (a Tabela 8-3 mostra alguns exemplos) em 
que acaros parasiticos e vespas parasiticas (que deposi- 
tam seus ovos em larvas herbivoras) dirigem-se aos seus 
hospedeiros orientados por esses sinais vegetais. Entre as 



Figura 8-20 Significado do acido jasmonico para a defesa contra 
herbivoria do tomate. Aspecto de um mutante danificado (do ingles 
defenseless = indefeso), que, apos lesao, perdeu a capacidade de 
acumulagao do acido jasmonico (planta a esquerda), em compara- 
gao ao tipo selvagem (planta a direita). Em cada planta com 8 sema- 
nas foram colocadas oito larvas recem eclodidas da lagarta-do-ta- 
baco (Manduca sexta). As larvas permaneceram sobre as plantas 
durante 13 dias e apos foram fotografadas. 0 mutante nao produz 
mais inibidores de proteases e e intensamente predado; as larvas 
sao mais robustas (abaixo, a esquerda). Comparativamente, o tipo 
selvagem foi pouco predado; as larvas exibem crescimento reduzido 
(abaixo, a direita). Por motivo de espago, sao apresentados apenas 
dois individuos tfpicos. (Segundo C.A. Ryan, gentilmente cedido.) 


substancias vegetais de alarme (alarmonas), encontram- 
-se especialmente terpenos de cadeia aberta e, em alguns 
casos, compostos aromaticos, como indol ou metil salici- 
lato (Figura 8-21). Para atrair os parasitos, as vezes (como 
em Brassica oleracea , Tabela 8-3) basta um aumento da 
produgao (ja existente) dos derivados de acidos graxos 
volateis (alguns exemplos na Figura 8-21). Essas relagoes 
triangulares, quimicamente coordenadas, entre planta 
hospedeira, herbivoro e seus parasitos sao denominadas 
interagoes tritroficas. 

A formagao das alarmonas tipicas da herbivoria e 
desencadeada por componentes da saliva dos insetos. Re- 
centemente, a estrutura do primeiro fator desencadeador 
foi esclarecida: e um conjugado da L-glutamina do acido 
a-linolenico hidrolisado na posigao 17. Esse composto de¬ 
nominado volicitina (do ingles, volatiles eliciting ), presen- 
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Tabela 8-3 Exemplos de interagoes tritroficas entre plantas, herbfvoros e seus parasitos 


Herbfvoro 

Parasito 

Planta(s) 

Sinalizadores vegetais volateis 

Tetranychus urticae 
(“acaro-aranha”) 

Phytoseiulus persimill's (acaro) 

Phaseoius lunatus, Cucumis 
sativus 

Terpenos, especialmente (1)—(4) e 
metil salicilato (5) 

Spodoptera exigua 
(“borboleta-coruja”) 

Cotesia marginiventris (vespa 
parasitica) 

Zea mays, Glycine max, 
especies de Gossypium 

Terpenos, especialmente (1), (2), 

(4) e indol (6) 

Pseudalethia separata 
(“borboleta-coruja”) 

Cotesia kariyai (vespa 
parasitica) 

Zea mays 

Terpenos, entre outros (1), (2) e 
indol (6), Oximas, nitrilas 

Pieris brassicae 
(borboleta-da-couve) 

Cotesia glome rata (vespa 
parasitica) 

Brassica oieraceae 

Acidos graxos oxidados derivados, 
entre outros (7)—(9) 


A numeragao das substancias encontra-se na Figura 8-21. 



Produtos da decomposigao oxidativa de acidos graxos 



(7) 0 (8) (9) 

(E)-2-Hexenal 3-Pentanona (Z) 3-Hexen-1-yl-acetato 


Figura 8-21 Exemplos de substancias liberadas por plantas apos 
o ataque de artropodes herbfvoros. As substancias (1) e (2) tern 
distribuigao bastante ampla; (1)-(6) sao formadas especificamente 
apenas em lesao provocada por herbivoria, nao em lesao mecanica. 
As substancias (7)-(9) sao exemplos de compostos produzidos sem- 
pre em quantidades pequenas, mas em muitas lesoes - mecanicas 
ou causadas por herbivoria. Tambem sao - componentes do aroma 
dos campos recem pastejados. 


te em Spodoptera exigua , em quantidades muito pequenas 
(30-40 • 10” 12 mol - quantidade presente em 2 pi de saliva 
- por individuo de milho com 14 dias) ja desencadeia a 
liberagao da mistura de alarmonas caracteristica (Figura 
8-22). E admiravel que a predagao pelo inseto provoca nao 
so liberagao local, mas tambem liberagao sistemica dos 
compostos volateis especificos a herbivoria. A natureza da 
ativagao sistemica e desconhecida. 

Discutiu-se que as alarmonas, possivelmente forma¬ 
das por uma planta predada por insetos, agem sobre plan¬ 
tas vizinhas ainda nao atacadas e nestas preventivamente 
ativam a defesa contra a herbivoria; representam, portan- 
to, feromonios de alarme. Ate agora, no entanto, nao foi 
apresentada comprovagao experimental convincente para 
essa fungao. Contudo, em laboratorio foi possivel com- 
provar que uma planta produtora do metil ester volatil do 
acido jasmonico (por exemplo, Artemisia tridentata) age 
sobre um individuo de tomate vizinho e induz a formagao 
dos inibidores de proteases. Para isso, entretanto, os dois 
individuos precisam ser mantidos sob uma campanula de 
vidro, a uma pequena distancia entre si. 



Figura 8-22 Volicitina, componente da saliva das larvas de 
Spodoptera exigua , que por ocasiao da predagao, chega a area lesa- 
da e induz a produgao de alarmonas vegetais. 0 precursor do acido 
linonenico da volicitina e proveniente do alimento vegetal; a sfntese 
posterior da volicitina se processa no inseto. 
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8.5 Alelopatia 


Alelopatia e a influencia quimica de uma planta sobre 
uma outra. Essa influencia pode ter efeitos fomentadores 
ou - mais frequentemente - inibidores. Por um lado, a ale¬ 
lopatia pode ocorrer pela a^ao de compostos volateis, que 
no espa^o de difusao ou de convec^ao atingem concentra¬ 
tes suficientes para se tornarem eficazes. O etileno em 
principio possui o carater tanto de feromonio (sinalizador 
com tarefas coordenadoras entre os individuos de uma 
especie) quanto de cairomonio (sinalizador eficaz entre 
individuos de especies diferentes). Entretanto e questio- 
navel se na atmosfera sao alcan^adas naturalmente con¬ 
centrates de etileno suficientemente altas. Certamente, 
no transporte e armazenamento de frutas (especialmente 
quando variedades/especies com sensibilidades diferentes 
sao mantidas juntas) deve ser monitorada a acelera^ao da 
senescencia por meio da libera^ao do etileno (ver 6.6.5.2). 
Tambem e questionavel se a libera^ao experimental de 
alarmonas por plantas predadas por insetos (ver 8.4.2) re- 
presenta um efeito sinalizador para plantas vizinhas ainda 
nao atacadas, a fim de que essas ativem sua defesa contra 
a herbivoria. 

Por outro lado, com a ajuda do sistema de raizes, mui- 
tas plantas liberam no solo compostos hidrossoluveis, que 
podem prejudicar o crescimento de competidores. Por 
fim, em algumas especies, os compostos com a^ao alelo- 
patica sao diluidos pela chuva que penetra no solo. 

Embora seja correto afirmar que os inibidores com 
a^ao alelopatica frequentemente exercem um papel em 
comunidades vegetais identificadas pela competi^ao, e 
muito dificil obter-se uma comprova^ao inequivoca, pois 
esses efeitos podem sofrer forte interference de outros 
(por exemplo, competi^ao por luz e nutrientes). Alem 
disso, muitos compostos, qualificados como alelopaticos, 
provocam inibit^s altamente inespecificas tambem em 
microrganismos e animais (pelo menos experimental- 
mente). A essa categoria pertencem muitos fenois simples 
(por exemplo, acidos cinamicos e seus derivados, como 
cumarinas, ver 5.15.1) e terpenos (ver 5.15.2). Sendo a 
germina^ao de algumas especies inibida por esses com¬ 
postos, parece plausivel que, pela sua concentra^ao nas 
camadas superiores do solo (especialmente por “lavagem” 
das folhas ou apodrecimento do debulho), a competi^ao 
intra ou interespecifica com novos individuos a partir dos 
ja estabelecidos e diminuida. 

Assim, o l,4,5-tri-hidroxinaftil-4-glicosideo das 
folhas e frutos da nogueira ( Juglans regia) e lavado e no 
solo, por hidrolise e subsequente oxida^ao, e transporta- 
do para a juglona (forte inibidor da germina^ao; Figura 
8-23). Com isso, adicionalmente ao fator luz (sombra da 
copa) e a situa^ao nutricional (lixivia^ao do solo na zona 
das raizes), estabelecem-se conduces desfavoraveis para a 



Figura 8-23 Efeito alelopatico da juglona da nogueira (Juglans 
regia). A juglona inibe as prolil-peptidil-isomerases, que participam 
da clivagem de proteinas do ciclo celular e, com isso, interrompe o 
ciclo na fase G 2 . 0 efeito toxico da juglona diretamente sobre plantu- 
las com crescimento intenso e atribufdo a isso. (Segundo E. Weiler.) 


germina^ao de sementes, de modo que sob a copa da arvo- 
re sao encontrados apenas poucos individuos herbaceos. 

O exemplo mais claro de alelopatia e oferecido pela 
vegeta^ao arbustiva do tipo chaparral em Santa-Ynes-Tal, 
sul da California (ver 14.2.7). A vegeta^ao e caracterizada 
por conjuntos densos de Salvia leucophylla e Artemisia ca- 
lifornica , que cada vez mais reprimem as especies herba- 
ceas. Em uma zona de aproximadamente 1-2 m ao redor 
dos arbustos nao se encontra qualquer outra vegeta^ao; 
em uma faixa de 3-8 m, verifica-se crescimento deficiente 
das especies herbaceas; somente em uma distancia maior 
constata-se o crescimento irrestrito da vegeta^ao herba- 
cea, em especial de gramineas (por exemplo, Bromus hor- 
deaceus , Festuca megalura e Avena fatua). A inibi^ao do 
crescimento e atribuida aos monoterpenos toxicos para 
essas plantas herbaceas, especialmente canfora e 1,8-cineol 
(Figura 5-121), secretados por S. leucophylla e A. califor- 
nica , principalmente sob temperaturas elevadas. Esses 
monoterpenos concentram-se nas camadas superiores do 
solo, mediante adsor^ao aos coloides dos solos argilosos. 
Os compostos lipofilicos passam do solo para as mem- 
branas celulares de sementes em germina^ao. De maneira 
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semelhante, processa-se um enriquecimento nas cuticulas 
lipofilicas das plantas herbaceas; a partir dai, deve ocorrer 
a passagem para as membranas celulares vegetais. Ainda 
nao esta esclarecido o mecanismo da toxicidade de can- 
fora e 1,8-cineol, bem como o mecanismo de protegao de 
S. leucophylla e A. californica. Sob temperaturas elevadas, 
a concentragao do monoterpenos nos conjuntos densos 
da vegetagao arbustiva aumenta a possibilidade de com- 
bustao espontanea das misturas do ar com terpenos. Por 
esse motivo, o chaparral esta sujeito a ciclos de fogo com 
periodicidade media de aproximadamente 25 anos. Por 
ocasiao desses eventos, os conjuntos de S. leucophylla e A. 
californica , bem como os terpenos no solo, sao destruidos 
pelo fogo. Depois disso, inicialmente se estabelece a vege¬ 
tagao herbacea e, apos, a vegetagao arbustiva ressurge e se 
propaga progressivamente. 
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Visao geral da Parte II - Fisiologia 

0 progresso acelerado da pesquisa em muitas areas encontra-se 
documentado em numerosos periodicos especializados. Em vista 
da abundancia de dados e da crescente especializagao, a publica- 
gao periodica de sinopses (reviews) torna-se cada vez mais impor- 
tante. Ja em 1931, na Alemanha foram langados os “Progressos 
em Botanica” (atualmente, Progress in Botany, Springer, Berlin), 
que anualmente trazem informagoes sobre novos resultados de 
pesquisa no ambito global da Botanica. Com igual periodicida¬ 
de sao divulgadas as “Resenhas Anuais” (Annual Reviews in Plant 
Biology, antigamente Annual Reviews of Plant Physiology and Plant 
Molecular Biology ou antes Annual Reviews of Plant Physiology), 
publicadas por Annual Reviews Inc., Palo Alto. 

Na forma de resenhas ou minirresenhas, as mais novas 
descobertas sao relatadas em revistas (jornal) cada vez com 


mais frequencia. Sao recomendadas tambem as tendencias em 
Ciencias Vegetais (Trends in Plant Sciences) e Opiniao em Curso 
em Biologia Vegetal (Current Opinion in Plant Biology, Acade¬ 
mic Press, San Diego), bem como os Metodos em Enzimologia 
(Methods in Enzymology, Academic Press, New York) e o Com- 
pendio sobre Enzimas em seis volumes (Handbook of Enzymes, 
Springer, Berlin). 

As informagoes na parte sobre Fisiologia deste compendio 
sao completas, ou seja, independem do emprego da Internet. 
Todavia, os bancos de dados em www podem fornecer infor¬ 
magoes especialmente uteis para trabalhos de pesquisa. Da 
mesma forma tambem permitem aos estudiosos contato com o 
material (muitas vezes volumoso) la armazenado. 
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Parte III 


Evolugao e Sistematica 


A imponente multiplicidade de organismos vivos no passado e no presente, com suas mais diferentes estruturas 
e mais multiplas fungoes, surgiu no decorrer da historia da Terra pelo processo de evolugao. Os Capitulos 9 (evo¬ 
lugao) e 10 (sistematica) tratam desse processo evolutivo e do resultante padrao da diversidade dos organismos. 

No Capitulo 9 sera exposto como a agao conjunta da variagao genetica e da selegao natural conduz a alte- 
ragao da composigao genetica das geragoes que se sucedem, a qual, por fim, resulta no surgimento das novas 
especies. Nesse caso, a selegao natural e o resultado da confrontagao do individuo com seu ambiente abiotico 
e biotico. A relagao dos organismos com seu ambiente tambem sera amplamente tratada na Parte IV (ecologia) 
deste livro. 

Mesmo que a evolugao seja urn processo contfnuo e ocorra ainda hoje, muitos de seus elementos escapam 
da percepgao imediata e precisam ser inferidos a partir de caracteristicas dos organismos hoje viventes. Para tan- 
to, a teoria da evolugao supoe que os processos (evolutivos) observados no passado ou inferidos de organismos 
atuais agiram da mesma maneira, ou seja, que no passado os outros processos nao foram eficazes. 

0 Capitulo 10 mostra como os organismos atuais podem ser classificados. 0 principal objetivo da sistematica 
e encontrar uma ordem, ou seja, urn sistema, que espelhe as relagoes de parentesco entre os organismos e, com 
isso, a historia de sua linhagem (filogenia). Para tanto, a sistematica apropria-se de urn grande numero de carac- 
teres, entre os quais e hoje de especial importancia a informagao contida diretamente no genoma (sequencia de 
DNA). Ao mesmo tempo, a sistematica tambem necessita de metodos complexos para construir arvores genealo- 
gicas a partir de dados obtidos de individuos hoje viventes. 

Como o processo da diversificagao das linhagens historicas ocorreu preponderantemente no passado, fugin- 
do, assim, a observagao imediata, as arvores genealogicas reconstruidas sao sempre hipoteticas. 

0 sistema aqui apresentado ocupa-se nao somente da multiplicidade das plantas (Glaucobionta, Rhodobionta 
- algas vermelhas, Chlorobionta - plantas verdes), mas abrange tambem os organismos procarioticos (Bacteria, 
Archaea), fungos plasmodiais (Acrasiobionta, Myxobionta), fungos celulosicos (Oomycota) e fungos quitinosos 
(Mycobionta). 


◄ Figura: A multiplicidade dos organismos do passado e do presente surgiu por meio do processo da evolugao. A sistematica procura clas- 
sificar os organismos de acordo com seu suposto parentesco em uma arvore genealogica. Mesmo que o sistemata utilize para isso todas 
as caracteristicas observaveis em todos os organismos, a analise da informagao contida no DNA e hoje de especial importancia. Disso 
resulta, para os eucariotos, uma arvore genealogica constituida de cinco grupos principais. (Segundo P.J. Keeling; ilustragoes parciais de 
Bresinski e Kadereit, 2006; delineamento M. Lay.) 
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Nosso planeta e habitado por um numero enorme de orga- 
nismos de diferentes formas e modos de vida. Somente nos 
Reinos Vegetal e dos Fungos sao conhecidas hoje cerca de 
360.000 especies diferentes, e um sem-numero de especies 
ainda nao foi descrito. Essa diversidade surgiu apos o even- 
to unico do surgimento da vida ha mais de 3,5 bilhoes de 
anos por meio do processo da evolugao, ou seja, pelo fato 
de que as especies se modificam e derivam umas das outras. 
Nothing in biology makes sense except in the light of evolu¬ 
tion e uma afirmagao muito citada de Th. Dobzhanski, que 
resume exatamente o significado central do processo evo- 
lutivo para a biologia. Neste capitulo, serao apresentados os 
aspectos mais importantes do processo evolutivo. 

Em uma apresentagao bastante simplificada, o pro¬ 
cesso evolutivo e constituido pelos componentes citados a 
seguir. Pela geragao de, geralmente, muitos descendentes 
por progenitor ou casal de progenitores, toda especie e 
potencialmente capaz de crescimento populacional ex- 
ponencial. Assim, por exemplo, um individuo de sequoia 
sempre-verde ( Sequoia sempervirens) pode gerar 10 9 —10 10 
sementes durante a sua vida. Mesmo uma planta pequena 


e que vive poucas semanas, como o anual pastinho-do-in- 
verno ( Poa annua), produz ao final de sua vida em media 
ainda cerca de 100 sementes. A esse potencial para cres¬ 
cimento populacional exponencial sao impostos limites 
pelo ambiente abiotico e biotico, de modo que o tama- 
nho da populagao permanece mais ou menos constante. 
Como consequencia, da-se uma “luta pela sobreviven- 
cia” (do ingles, struggle for existence) e nas geragoes sub- 
sequentes um progenitor e estatisticamente substituido 
por um descendente apenas (ver tambem 13.1). A escolha 
dos individuos que de fato sobrevivem nesse processo e 
conseguem se reproduzir geralmente nao e estabelecida 
pelo acaso, mas sim depende dos atributos dos individuos 
competidores. Os individuos de uma mesma ascenden- 
cia nao sao identicos, porque se estabelece uma variagao 
genetica e, portanto, hereditaria entre individuos, por 
mutagao e recombinagao. Dependendo de sua constitui- 
gao genetica, individuos diferentes terao mais ou menos 
sucesso em um dado ambiente. Maior “sucesso”, tambem 
denominado fitness (ver 11.1), consiste em uma taxa de 
reprodugao relativamente maior. Esse sucesso diferen- 
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cial de individuos distintos, ou seja, de genotipos, em um 
dado ambiente e a selegao natural (do ingles, natural se¬ 
lection) - o mecanismo definitivo da mudanga evolutiva, 
reconhecido com clareza pela primeira vez por Charles 
Darwin. O resultado dessa interagao entre mutagao, re- 
combinagao e selegao natural pode entao conduzir a mu- 
dangas na constituigao genetica de geragoes subsequen- 
tes, ou seja, a evolugao. 

Inumeras observagoes comprovam que ocorreu evo¬ 
lugao e isso hoje e consenso entre os cientistas da nature - 
za. Entre elas, estao: a observagao direta da modificagao 
de especies que se processa na natureza ao longo do tem¬ 
po; a descoberta de ampla variabilidade intraespecifica; 
semelhangas homologas entre organismos em todas as 
caracteristicas; a estrutura hierarquica dessas semelhan¬ 
gas (ou seja, semelhanga decrescente entre especies do 
mesmo genero, generos da mesma familia, familias da 
mesma ordem, e assim por diante); a documentagao do 
surgimento gradual das formas existentes hoje por meio 
de registros fosseis; e a possibilidade muitas vezes utili- 
zada pela humanidade em seus esforgos de domestica- 
gao e melhoramento* de modificar experimentalmente 
as especies. 

Mesmo antes da publicagao da obra historica de 
Charles Darwin The origin of species by means of natural 
selection or the preservation of favoured races in the stru- 
ggle of life* (A origem das especies por meio da selegao 
natural ou a preservagao de ragas favorecidas na luta pela 
vida), no ano de 1859, supunha-se que as especies nao 
sao constantes, mas sim se modificam, e que todas as es¬ 
pecies do passado e do presente descendem de ancestrais 
comuns. O merito de Darwin consistiu principalmente 
em reconhecer o mecanismo de mudanga evolutiva que e 
hoje em geral aceito. Enquanto o fenomeno da evolugao 
como modificagao de especies teve aceitagao rapida, foi 
justamente o processo de selegao natural que gerou po- 
lemica. Ate os trabalhos de A.F.L. Weismann ao final do 
seculo XIX e em parte ainda muito depois, o significa- 
do da selegao natural permaneceu controverso. Diversas 
vezes se admitiu que as “formas internas” descritas por 
J.B. de Lamarck ja em 1809, assim como a herdabilida- 
de de atributos adquiridos, teriam grande importancia 
na modificagao das especies. A grande falha na teoria da 
evolugao de Darwin foi a falta de uma teoria convincente 
da herdabilidade. A apresentagao dos mecanismos basi- 
cos da herdabilidade no trabalho de G. Mendel Versuche 
iiber pflanzen-hybriden (Experimentos com hibridos de 
plantas [1866]) nao era do conhecimento de Darwin. 
Apenas com o chamado redescobrimento das regras da 
herdabilidade de Mendel, por H.M. de Vries, C.E. Cor- 
rens e A. Edler v.Tschermak-Seysenegg na virada do se¬ 
culo XIX, iniciou a integra^ao entre a teoria da evolu^ao 
e a genetica. Entretanto, os primeiros geneticistas, com 


* N. de T. Original Zuchtungsbemuhungen, termo composto para o 
qual nao ha uma palavra correspondente em portugues. 


seus trabalhos baseados geralmente em grandes diferen- 
qas de caracteres, rejeitavam a transformaqao gradual 
postulada por Darwin, e pressupunham que a evolu- 
qao ocorreria antes aos saltos, por meio das chamadas 
macromutaqoes. [Foi mostrado, em 1918, por R.A. Fis¬ 
cher, que a variaqao continuada tambem e o resultado 
da heraqa de Mendel. Pelo mesmo autor, em 1930, por 
S. Wright (1931) e J.B.S. Haldane (1932) tambem foi 
demonstrado que a seleqao natural pode levar a modi- 
ficaqoes geneticas com base na genatica de Mendel.] A 
“Sintese Moderna” introduzida por esses autores foi, en¬ 
tao, continuada e tornada acessivel cientificamente, em 
especial por Th. Dobzanski (1937), J.S. Huxley (1942), E. 
Mayr (1942), G.G. Simpson (1944) e, na area da botani- 
ca, por G.L. Stebbins ( Variation and evolution in plants 
[Variaqao e evoluqao em plantas; 1950]). Desde entao, 
a moderna teoria da evoluqao tern sido constantemente 
corroborada, detalhada e ampliada. 


9.1 Varia 9 §o 


Quase todas as caracteristicas das plantas, como forma e ta- 
manho das folhas (Figura 9-1), nao se mostram como estru- 
turas invariaveis quando comparadas na mesma planta ou 
entre dois individuos, mas sim diferem entre si e mostram 
com isso varia^ao. O peso de sementes em uma lavoura de 
feijao (Figura 9-2) varia, por exemplo, continuadamente; 
isso significa que, dentro de determinados limites, qualquer 



Figura 9-1 Variagao das folhas dentro e entre seis populagoes da 
especie californiana Layia gaillardioides. Esquerda: populagoes das 
montanhas costeiras externas umidas; direita: populagoes das mon- 
tanhas costeiras internas secas. Plantas cultivadas sob condigoes 
iguais; cada folha de um individuo diferente. (Segundo J. Clausen.) 
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valor pode ser efetivamente encontrado. A variagao do nu- 
mero de sementes de feijao em uma vagem, por outro lado, 
e descontinua (ou meristica). Aqui se encontram apenas 
valores inteiros, sem quaisquer valores intermediarios. 

Uma forma especial da variagao descontinua e a ocor- 
rencia de apenas poucas expressoes de carater em uma es- 
pecie (por exemplo, sementes com superficie lisa ou rugo- 
sa na gorga ou esparguta, Spergula arvensis , ou individuos 
com flores brancas ou vermelhas em Corydalis cava). Esse 
tipo de variagao e denominado polimorfismo. 

A primeira causa da variagao e a interagao entre a 
constituigao genetica de um individuo (genotipo) e seu 
ambiente. Essa interagao tern como consequencia, que, 
dependendo das condigoes ambientais, um genotipo 
pode produzir diferentes formas aparentes, ou seja, di- 
ferentes fenotipos. A essa forma de variagao chamamos 
modificagao, e as plantas apresentam plasticidade feno¬ 
tipica. A variagao surge, em segundo lugar, pelo fato de 



Figura 9-2 Curva de variagao continuada (distribuigao normal) 
dos pesos de 712 sementes de feijao de varios individuos da mes- 
ma safra. A Pesos em 0,1 g. B Numero de sementes em cada in- 
tervalo de classe de 0,05 g; laranja: variagao real; preto: curva em 
acaso teorica. Os valores medios sao muito mais frequentes que 
os extremos. (Segundo W. Johansen.) 


que individuos distintos diferem entre si (variagao gene¬ 
tica). Enquanto as variagoes geneticas existem apenas na 
comparagao entre individuos, as modificagoes sao parte 
tanto da variagao no mesmo individuo (intraindividual) 
quanto entre individuos (interindividual). 

9.1.1 Plasticidade fenotipica 


A plasticidade fenotipica se manifesta quando um geno¬ 
tipo (isto e, a constituigao genetica fixada em um indivi¬ 
duo) e capaz de produzir diferentes fenotipos, dependen¬ 
do das condigoes ambientais. A combinagao de genotipo e 
ambiente na formagao do fenotipo deixa claro que ao final 
nao e por meio do genotipo que os caracteres (ou as di- 
ferengas nos caracteres) sao determinados, mas sim pelas 
diferentes possibilidades de realizagao do fenotipo dentro 
de determinados limites, isto e, as normas de reagao. 

A plasticidade fenotipica pode ser experimentalmen- 
te observada com facilidade se, por exemplo, individuos 
obtidos por propagagao vegetativa e, com isso, genetica- 
mente identicos, forem cultivados sob condigoes distintas 
(Figura 9-3). 

Inumeros experimentos conduziram as seguintes 
conclusoes sobre a plasticidade fenotipica: 

• Modificagoes nao sao hereditarias. Por exemplo, os 
descendentes de uma planta que cresceu muito pouco 
sob condigoes muito desfavoraveis nao serao peque- 
nos se cultivados em boas condigoes; tais individuos 
se tornarao grandes, dentro dos limites de suas nor¬ 
mas de reagao. 

• A plasticidade fenotipica das caracteristicas diferentes 
de uma planta tern tamanhos distintos, e nao se pode 
estabelecer uma correlagao conjunta da extensao dessa 
plasticidade. Em geral, estruturas vegetativas (por exem¬ 
plo, altura da planta, forma e tamanho das folhas) sao 
mais plasticas que estruturas reprodutivas (por exemplo, 
tamanho das flores, peso das sementes). Contudo, ha 
tambem observagoes de acentuada plasticidade das es¬ 
truturas reprodutivas. Exemplos nesse caso sao a forma¬ 
gao de flores cleistogamas em violeta-de-jardim (Viola 
odorata ), ao final do periodo de vegetagao ou a produ- 
gao de sementes marrons ou pretas em dependencia do 
comprimento do dia em especies de Suaeda. 

• O resultado de uma influencia ambiental modificado- 
ra pode ser espacialmente limitado em um individuo. 
Na faia (Vagus sylvatica ), a iluminagao insuficiente 
conduz a formagao de folhas de sombra (Figura 6-74). 
Se as condigoes ambientais se modificam, uma folha 
de sol pode ser formada logo apos uma folha de som¬ 
bra na mesma haste. 

• Modificagoes exigem influences ambientais especi- 
ficas. No algodao, por exemplo, o numero de entre- 
nos pode ser correlacionado com a disponibilidade 
de nitrogenio e independente da disponibilidade de 
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Figura 9-3 Modificagao causada experimentalmente em aquileia 
californiana (Achillea millefolium agg.: A. lanulosa, tetraploide). Par¬ 
tes reproduzidas vegetativamente (clones) de sete individuos de 
uma populagao da cadeia montanhosa de Sierra Nevada (Mather) 
em tres cultivos: Stanford (30 m acima do nivel do mar), Mather 
(1.400 m) e Timberline (3.050 m). Diferengas hereditarias entre os 
indivfduos e norma de reagao distinta de cada individuo em altitu¬ 
des diferentes. (Segundo J. Clausen, D.D. Keek e W.M. Hiesey.) 

agua; o comprimento do entreno, porem, depende 
da agua. 

• Individuos de uma especie podem se distinguir pela 
extensao da plasticidade fenotipica de uma determi- 
nada caracteristica analisada. O cultivo experimental 
de oito clones de 192 genotipos da cevadilha-macia 
(.Bromus hordeaceus ), sob diferentes condigoes de 
solo, rega e fotoperiodo, mostrou que, por exemplo, a 
plasticidade do tempo de desenvolvimento e do tama- 


nho do escapo da inflorescencia tern uma distribuigao 
normal, isto e, relativamente poucos dos 192 geno¬ 
tipos mostram pequena ou grande plasticidade nas 
caracterisitcas observadas, e a maioria dos genotipos 
exibe plasticidade intermediary. Da mesma forma, e 
possivel observar diferengas na plasticidade de carac- 
teres homologos entre populagoes de uma especie (e 
mais ainda entre especies). 

• A extensao da plasticidade de um carater e hereditaria 
e passivel de selegao. 

As duas ultimas observagoes mostram que a capaci- 
dade para plasticidade fenotipica tern uma base genetica. 

A plasticidade fenotipica e um mecanismo importan- 
te na adaptagao de um individuo ao seu ambiente atual. 
Isso vale principalmente para a maioria das plantas ses- 
seis, que, ao contrario da maioria dos animais moveis, 
nao tern a possibilidade de buscar um ambiente adequa- 
do para si mesmas nem estao em condigoes de levar seus 
descendentes diretamente a um ambiente adequado. 

9.1.2 Varia 9 ao genetica 


Mesmo que a variagao como resultado da plasticidade fe¬ 
notipica seja importante para a adaptagao de um genotipo 
ao seu ambiente e tenha, com isso, um significado evoluti- 
vo, a variagao genetica e mais importante para o processo 
da mudanga evolutiva. Por exemplo, pode-se comprovar 
variagao genetica do fenotipo de individuos da mesma po¬ 
pulagao ou especie pelo cultivo deles sob condigoes identi- 
cas (do ingles, common garden experiment) e comparagao 
de estruturas ou atributos ontogeneticamente homologos. 
So assim e possivel reconhecer que parte da diferenga ob- 
servada na natureza tern suas fontes na diferenga genetica. 
As principais fontes de variagao genetica sao mutagao e 
recombinagao. 

Mutagao como alteragao espontanea (ou induzida ex¬ 
perimentalmente) do material genetico pode ocorrer em 
diferentes niveis e em todos os genomas da celula vegetal. 
Pode ocorrer alteragao na sequencia de DNA em um gene 
(mutagao genica), a estrutura dos cromossomos pode 
modificar-se (mutagao cromossomica) e finalmente 
pode ser modificado o genoma inteiro (mutagao genomi- 
ca). Todas as mutagoes sao casuais, isto e, nao existe qual- 
quer possibilidade, meio ou local para a previsao de uma 
mutagao; alem disso, elas nao sao direcionais e nao estao 
relacionadas as condigoes de selegao em que um individuo 
se encontra. 

Para o processo evolutivo sao principalmente relevan- 
tes as mutagoes que ocorrem em gametas. Naturalmente 
ocorrem mutagoes do tipo somatico tambem em outras 
celulas e tecidos. 

Um exemplo para o carater nao direcional das muta¬ 
goes e a evolugao da resistencia a herbicidas pelas plan- 
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tas. Muitos herbicidas sao usados em diferentes partes da 
Terra (por exemplo, na Europa e na America do Norte) 
por um periodo semelhante e em concentrates qua- 
se iguais. Apesar das condigoes semelhantes de selegao 
criadas (pelo menos em relagao a esses fatores), pode-se 
observar que na mesma especie desenvolveu-se resisten- 
cia ao herbicida em uma regiao e, no entanto, na outra 
nao. Um exemplo disso e a mundialmente distribuida 
bolsa-de-pastor (Capsella bursa-pastor is), cuja resistencia 
a herbicida foi documentada pela primeira vez, em 1984, 
na Polonia. Tambem observou-se que o capim-arroz 
(Echinochloa crus-galli) na America do Norte tornou-se 
resistente a herbicida por mutagao no genoma plastidial, 
mas na Europa isso ocorreu por mutagao no genoma 
nuclear, o que comprova que selegao igual nao provoca 
mutagao igual. 

9.1.2.1 Mutagao genica 

As mutates genicas sao pontuais ou de transcrito, 
ou sao causadas pela atividade de elementos geneticos 
moveis, os chamados transposons (Figura 9-4). Nas 
mutates pontuais, um nucleotideo e trocado por ou- 
tro. Trata-se de transigao, quando ha troca entre dois 


AUG AUA GGA CUA GUU CGA GGC AUA AUU, 

i_i_ LJj _ i_i_i_i_i_i_ 

I I I I I I I I I 

Met lie Gly Leu Val Arg Gly lie lie 

Substituigao da 
base marcada 

AUG AUG GGA CUA GUU CGA GGC AUA AUU, 

I ' I ' I ' I ' I ' I ' I ' I ' I 

Met Met Gly Leu Val Arg Gly lie lie 

AUG AuIgI GGA CUA GUU CGA GGC AUA AUU, 

i_i_ LJj _i_i_i_i_i_i_ 

I I I I I I I I I 

Met Met Gly Leu Val Arg Gly lie lie 

Delegao da 
base marcada 

AUG AUG GAC UAG UUC GAG GCA UAA UU.. 

I ' I ' I ' I 

Met Met Asp Stop 


Figura 9-4 Mutagoes pontual e de transcrigao. A Mutagao pontual. 
A substituigao do nucleotideo marcado (G em vez de A) resulta na 
inclusao de outro aminoacido (Met em vez de lie). B Mutagao de 
transcrigao. A delegao do aminoacido marcado modifica a leitura e, 
com isso, a sequencia de aminoacidos. A ocorrencia de um codon 
de parada na nova transcrigao causa a interrupgao da sfntese pro- 
teica. (Segundo K.-F. Fischbach, de Seyffert, 1998.) 


nucleotideos purinicos ou dois pirimidinicos, e de 
transversao, quando ha troca de uma purina por uma 
pirimidina ou vice-versa. Nas mutagoes de transcrigao, 
um ou mais nucleotideos sao incluidos na sequencia 
pre-existente (insergao) ou sao perdidos (delegao). Por 
conseguinte, a sequencia de DNA apos a insergao ou de¬ 
legao sera lida diferentemente, em fungao do desloca- 
mento dos codons. A causa das mutagoes pontuais e de 
transcrigao sao erros acidentais na replicagao do DNA 
durante a divisao mitotica ou meiotica da celula. 

As transigoes podem vir a ocorrer se, em vez das formas ami- 
nicas comuns da adenina ou da citosina, for incluida na se¬ 
quencia a forma tautomera iminica, bem mais rara, ou se, em 
vez da forma quetonica da guanina ou da timina, for incluida a 
forma enolica, igualmente rara (Figura 9-5). A forma iminica 
da adenosina pode parear com a citosina e nao com a timina 
e a forma enolica da guanina pode parear com a timina e nao 
com a citosina. As transversoes podem ocorrer se forem for- 
madas lacunas na sequencia, pela perda de nucleotideos (de- 
purinizagao, depirimidizagao). Se, pela perda de uma guani¬ 
na, for originada uma lacuna na sequencia, esta e preenchida 
preferencialmente por inclusao de adenina. Se entao a timina 
for incluida como parelha da adenina, introduzida na lacuna 
originada pela perda de guanina, o resultado e uma transver¬ 
sao de GC para AT. As mutagoes por transcrigao sao comuns 
em sequencias com varios nucleotideos identicos em cadeia. 
Um “engano” da DNA-polimerase pode entao causar a omis- 
sao de um nucleotideo durante a sintese de DNA. Isso resulta 
na perda desse nucleotideo na proxima etapa de replicagao, ou 
seja, na delegao. Da mesma forma pode ser incluido um novo 
nucleotideo na nova fita de DNA sintetizada, o que leva a uma 
insergao. 

Os transposons sao elementos geneticos que se multiplicam 
de modo autonomo e que possuem a capacidade de mudar seu 
lugar no genoma. Eles possuem essa capacidade por conterem 
informagao genetica para uma enzima (transposase) que pode 
reconhecer e cortar tanto a sequencia-alvo quanto as termina- 
goes do transposon. Alem disso, os transposons sao capazes de 
utilizar as enzimas celulares necessarias para a replicagao. Se 
transposons sao inseridos em genes, pode ocorrer transtorno na 
fungao genica e disso resultar em mutagao. 

Por meio da mutagao de genes surgem alelos, que 
podem ser definidos como formas derivadas, distintas de 
um gene. Um individuo diploide (com dois cromossomos 
homologos de cada tipo) com dois alelos iguais e consi- 
derado homozigoto para o gene em questao. Se os dois 
alelos forem diferentes, ele e heterozigoto. Enquanto em 
um individuo diploide so pode haver dois alelos diferentes 
de um gene, uma populagao pode apresentar muitos ale¬ 
los (alelia multipla). Os alelos de um gene podem ser nao 
so totalmente dominantes (o alelo define o fenotipo) ou 
recessivos (o alelo nao e reconhecivel no fenotipo), mas 
existe tambem a possibilidade de serem parcialmente 
dominantes (ambos alelos sao em partes distintas reco- 
nheciveis no fenotipo), em que um fenotipo intermediary 
em determinado carater representa um caso especial de 
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Figura 9-5 Formas ammica e immica da adeni- 
na (A) e quetonica e enolica da guanina (B). A 
rara iminoforma da adenina pareia com a cito- 
sina em lugar da timina, a rara forma enolica da 
guanina pareia com a timina em lugar da citosi- 
na. (Segundo K.-F. Fischbach, de Seyffert, 1998.) 
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dominancia parcial. A codominancia (reconhecimento 
completo dos dois alelos no fenotipo) e mais frequente- 
mente relacionada ao nivel proteico. 

Na literatura mais antiga, genes e seus alelos sao geralmente desig- 
nados com letras. A letra maiuscula significa dominancia do alelo, 
a minuscula, recessividade. Assim, o alelo para a cor vermelha, do¬ 
minante, da flor de boca-de-leao (Antirrhinum majus) foi desig- 
nado R , o alelo para a cor branca, recessiva, foi designado r. Na 
literatura mais recente, encontram-se geralmente abreviaturas com 
tres letras para genes e seus alelos. Independentemente de domi¬ 
nancia ou recessividade, os tipos selvagens de alelos sao designados 
com letras maiusculas e os alelos mutantes com letras minusculas. 

Para genes eucarioticos, calcula-se uma taxa de mu- 
ta^ao media de 10~ 5 - 10” 6 muta^oes por gene (isto e, 1 
em 100.000 a 1.000.000 copias de um gene e mutada). Em 
analise mais detalhadas de caracteres particulares, porem, 
e possivel confirmar uma varia^ao das taxas de muta^oes. 
No milho (Zea mays), encontra-se uma taxa de muta^oes 
de 4,92 • 10~ 4 na biossintese de antocianina, porem na for- 
ma<;ao de frutos rugosos (em lugar de lisos) a taxa de mu¬ 
tates e de 1,2 • 10~ 6 . Nesse caso, as muta^oes com fenoti- 
pos iguais nao sao necessariamente homologos geneticos, 
tendo, portanto a mesma sequencia de DNA modificada 
da mesma forma. Essas informa^oes de taxas de muta^ao 
estao relacionadas as chamadas muta^oes espontaneas, 
para as quais nenhuma causa externa pode ser reconheci- 
da. Taxas de muta^ao mais altas podem ser induzidas, por 
exemplo, por radia^ao ionizande, luz ultravioleta (UV) e 
diversas substancias quimicas mutagenicas. 

A taxa de muta^oes fenotipicamente reconheciveis 
pode ser calculada fazendo o cruzamento entre indivi- 


duos com gene homozigoto dominante e individuos com 
o mesmo gene homozigoto recessivo (AA x aa). Sem mu¬ 
tates, espera-se que todos os individuos hibridos tenham 
a mesma constitui^ao genetica Aa e, com isso, mostrem 
o mesmo fenotipo do parental homozigoto dominante. 
Aqueles individuos que apresentarem o fenotipo do paren¬ 
tal homozigoto recessivo devem necessariamente ter sido 
originados por meio da fusao de um gameta mutante (A -> 
a) do parental homozigoto dominante com um gameta do 
parental homozigoto recessivo. A frequencia dos fenotipos 
recessivos permite, assim, o calculo das taxas de muta^ao. 

Partindo de uma taxa media de muta^ao de 1 • 10” 5 
e considerando que plantas superiores possuem mais de 
cerca de 25.500 genes, segundo a melhor estimativa exis- 
tente, para Arabidopsis thaliana* (Quadro 6-1, Figura 6-4), 
chega-se a conclusao que cerca de 25% dos gametas sao 
portadores de muta^oes. Com esse valor, mesmo sendo 
ele variavel para genes diferentes, fica claro que varia^ao 
genetica mediante muta^ao e um fenomeno frequente. A 
probabilidade de muta^ao nao e distribuida uniforme- 
mente no DNA, mas sim existem partes com maior e me- 
nor frequencia de muta^oes. 

Ja que as muta^oes pontuais e de transcri^ao depen- 
dem da exatidao da replica^ao do DNA e da eficiencia dos 
mecanismos de repara^ao do DNA, a taxa de muta^ao esta 
sujeita tambem ao controle genetico. As muta^oes em en- 
zimas da replica^ao e repara^ao do DNA podem influen- 


*N. de R.T. Nome popular em alemao: Acker-Schmalwand. Nao ha 
nome popular em portugues para essa especie pertencente a familia 
Brassicaceae. 
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ciar a taxa de mutaqao. Por isso, designam-se os genes des- 
sas enzimas tambem como genes mutatorios. 

Em compara^ao com o genoma nuclear, as taxas de muta^ao sao 
menores nos genomas plastidial e mitocondrial. A troca de nu- 
cleotideos, medida com substitui^ao por posi^ao na sequencia 
e ano, e encontrada em uma frequencia media de 5-30 • 10 9 no 
genoma nuclear, 1-3 • 10” 9 no genoma plastidial e 0,2-1 • 10” 9 no 
genoma mitocondrial. 

Os efeitos de mutaqoes podem ser muito diversos. Em 
muta^oes silenciosas nao sao trocados aminoacidos e, 
com isso, nao ha qualquer efeito como consequencia do 
codigo genetico degenerado. Esse tambem e o caso em 
muta^oes neutras, nas quais, como consequencia da mu- 
taqao, ocorre uma troca de aminoacidos, o que nao altera 
reconhecivelmente a funqao da respectiva proteina. Se a 
troca de aminoacidos influencia a funqao da proteina, fa- 
la-se de muta^oes de sentido trocado*. Esse tipo de mu- 
taqao tern um efeito importante sobre o produto genico 
se, por exemplo, um codon que codifica um aminoacido e 
mutado para um codon de parada (do ingles, stop-codon) 
(muta^ao sem-sentido; do ingles nonsense-mutation ), 
ou mutaqoes de transcriqao, nas quais surge como conse¬ 
quencia da mutaqao um produto genico completamente 
diferente. Nos dois ultimos casos, nenhum produto genico 
funcional e formado. 

A possibilidade de as mutaqoes, por conta de seus efei¬ 
tos sobre o produto genico, tambem influenciarem o feno- 
tipo de uma planta (Figura 9-6), depende se os genes muta- 
dos sao expressos na fase haploide ou diploide. Na geraqao 
diploide esporofitica muitas mutaqoes sao fenotipicamente 
irreconheciveis, porque elas sao recessivas. Essa observa- 
qao e explicada pelo fato de que, em um organismo diploi¬ 
de, cada gene esta representado com dois alelos. Apos a 
mutaqao de um alelo, o produto genico original ainda pode 
continuar a ser formado pelo alelo nao mutado. 

O efeito de mutaqoes tambem depende das funqoes 
desempenhadas pelo gene na organizaqao hierarquica dos 
processos do metabolismo ou do desenvolvimento, por 
exemplo. Se um gene tern funqao reguladora superior na 
hierarquia, o efeito da mutaqao pode ser dramatico. 

Um exemplo bem estudado nos ultimos anos, prin- 
cipalmente em Arabidopsis thaliana e em boca-de-leao 
(Antirrhinum majus ), e o dos genes que determinam a 
identidade dos orgaos florais. As mutaqoes desses genes 
codificam fatores de transcriqao e, com isso, interferem 
na funqao de genes hierarquicamente inferiores. Assim, 
em vez da sequencia normal de orgaos na flor (sepalas, 
petalas, estames, carpelos), dessas mutaqoes podem resul- 
tar flores com a sequencia de orgaos como, por exemplo, 
carpelos, estames, estames, carpelos ou sepalas, sepalas, 
carpelos, carpelos (ver 6.4.3). 


*N. de T. Tambem denominadas mutates de perda de sentido (do 
ingles missense). 



Figura 9-6 Mutantes geneticos na boca-de-leao (Antirrhinum 
majus). A-C Desenvolvimento total: A normal, B forma ana, C flores- 
cimento precoce. D-F Formas florais: D normal zigomorfa, E radial, 
F calcarada. (Segundo H. Stubbe.) 


Tanto pela organizaqao hierarquica de genes e pela exis- 
tencia de cadeias de efeito genetico e de biossintese relacio- 
nada a ela, quanto pela participaqao de um produto genico 
em diferentes estruturas de uma planta, resulta que um gene 
pode influenciar varios caracteres do fenotipo (pleiotropia). 
Exemplos nesse caso sao o efeito de genes da cor da flor de 
goivo (. Matthiola incana **) no indumento da planta (homozi- 
gose de alelos recessivos que causa a ausencia da biossinte- 
se de pigmentos resulta tambem em plantas glabras), assim 
como os genes da antocianina da ervilha, que influenciam na 
cor das flores, vagens, sementes e bracteas. Na poligenia, ao 
contrario, os caracteres sao muitas vezes influenciados por 
varios genes. Finalmente, sao observadas tambem interaqoes 
de varios tipos entre genes nao homologos, reunidas sob o 
conceito de epistase. 

A maior parte das mutaqoes tern efeito negativo, isto 
e, o desempenho do individuo afetado e reduzido. Isso e 
compreensivel, afinal, genes sao o resultado de uma longa 
evoluqao adaptativa, de modo que a probabilidade de uma 
melhora por meio de uma mutaqao casual e nao direcional 
e pequena. 

Uma muta^ao do genoma plastidial bem conhecida, que apre- 
senta efeito fenotipico acentuado, e um determinado meca- 
nismo de resistencia a herbicidas. As triazinas (herbicidas) 


**N. de T. Nome popular em alemao: Levkoje. Nome popular em 
portugues: goivo encarnado, tambem conhecido no Brasil por ma- 
tiola, goiveiros, goiveiro-da-rocha, goiveiro-encarnado. Familia: 
Brassicaceae. 
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exibem seu efeito ligando-se em uma proteina (Q B ) do Fotos- 
sistema II e com isso, interrompem o transporte fotossintetico 
de eletrons. A resistencia a herbicidas, por exemplo, na an^ari- 
nha-branca (Chenopodium album*) e no pastinho-do-inverno 
(.Poa annua), especie anual, surgiu devido a uma muta^ao 
pontual no gene plastidial psbA, seguida de uma troca de ami- 
noacidos (glicina em vez de serina) na posi^ao 264 da proteina 
Q b , por meio da qual a liga^ao do herbicida a proteina e forte - 
mente reduzida. 

Muta^oes do genoma mitocondrial podem ser a causa da 
esterilidade do polen, que muitas vezes ocorre espontaneamente. 
Entretanto, nao se trata aqui de muta^oes genicas, e sim de re¬ 
constructs do genoma mitocondrial. 

Uma muta^ao transposomica foi a responsavel pela dife- 
ren^a observada e geneticamente analisada por G. Mendel en- 
tre sementes lisas e rugosas de ervilha (Pisum sativum). Nesse 
caso, um gene responsavel pela ramifica^ao do amido e, assim, 
tambem pelo conteudo de agua da semente e perturbado pela 
introdu^ao de um transposon. O conteudo mais elevado de agua 
na semente de individuos mutantes conduz a maior desidrata^ao 
e ao enrugamento da superficie na matura^ao da semente. Igual- 
mente, as flores claras com partes vermelhas da boca-de-leao sao 
resultado de muta^ao transposomica. As partes vermelhas sur- 
gem quando a biossintese da antocianina na flor, normalmente 
perturbada pelo transposon Tam-3, e novamente reintegrada 
pela perda desse transposon em algumas partes da corola. Este 
ultimo exemplo deixa claro que muta^oes transposomicas po¬ 
dem provocar varia^ao genetica nos tecidos de um individuo. 
A imutabilidade do genotipo dentro de um individuo deve ser, 
portanto, relativizada. 

Diferenqas hereditarias podem surgir tambem sem 
modificaqao da sequencia de DNA. Tais modifica^oes 
epigeneticas estao relacionadas a modificaqoes da expres- 
sao genica, por exemplo, devido a metilaqao do DNA. 

9.1.2.2 Mutaqao cromossomica 

As bases das mutates cromossomicas sao as quebras 
(rupturas) cromossomicas, que ocorrem ou espontanea¬ 
mente ou pela atividade de transposons. Do mesmo modo 
que nas mutates geneticas, pode-se tambem estimar ex- 
perimentalmente a frequencia das mutaqoes cromossomi¬ 
cas. Dependendo do numero de quebras que ocorrem e 
do comportamento dos fragmentos cromossomicos assim 
formados, e possivel distinguir as seguintes mutaqoes cro¬ 
mossomicas (Figura 9-7): 

• A perda de uma porqao terminal de um cromossomo 
e denominada dele^ao. Devido a perda do telome- 
ro relacionada a isso, as cromatides-irmas, origina- 
das apos a replicaqao do cromossomo mutado, fun- 
dem-se nas terminates mutadas. Disso resulta um 


*N. de T. Nome popular em alemao: Weissen Gansefuss. Tambem 
conhecida no Brasil por falsa-erva-de-santa-maria ou erva-formi- 
gueira-branca, pertencente a familia Chenopodiaceae. 


cromossomo com dois centromeros, que se rompe 
na proxima divisao celular. A sequencia desse pro- 
cesso de fusao e ruptura e conhecida como ciclo de 
quebra-fusao-ponte. Resumindo, deleqoes em geral 
nao provocam modificaqao estavel da estrutura de 
cromossomos. 

• Se ocorrerem duas rupturas em um cromossomo e 
a parte central for perdida, ocorre uma deficiencia. 
Se o individuo for heterozigoto para um cromos¬ 
somo deficiente, isto e, possuiu um cromossomo 
mutado e um nao mutado, pode-se perceber a de¬ 
ficiencia, a partir de um determinado tamanho da 
parte perdida do cromossomo, por meio da forma- 
qao de uma ondulaqao em forma de alqa durante o 
pareamento na meiose. Essa alqa content as partes 
do cromossomo nao mutado que foram perdidas no 
cromossomo mutado e, com isso, nao encontram 
parceiros para pareamento. 

• Se um fragmento cromossomico originado de duas 
rupturas nao for perdido (como no caso de uma 
deficiencia), mas sim reintroduzido em outro cro¬ 
mossomo com ruptura, o resultado e uma duplica- 
$ao. Nesse caso, o fragmento pode ser introduzido 
no cromossomo homologo, mas tambem em um 
nao homologo. Se as sequencias duplicadas dispu- 
serem-se uma imediatamente apos outra, elas po¬ 
dem apresentar a mesma orientaqao (duplica^o 
em tandem) ou orientaqao contraria (duplica^ao 
invertida). Duplicates (quando da reintroduqao 
em cromossomo homologo) tambem podem ser re- 
conhecidas em individuos heterozigotos durante o 
pareamento meiotico, pela formaqao de uma ondu- 
laqao em forma de alqa. 

• Uma mutaqao cromossomica e denominada inversao 
quando fragmentos cromossomicos produzidos por 
duas rupturas sao reintroduzidos na mesma posiqao, 
porem com orientaqao invertida. No caso de uma in¬ 
versao pericentrica, o centromero e parte da zona in¬ 
vertida; em uma inversao paracentrica, ao contrario 
isso nao ocorre. Individuos heterozigotos para uma 
inversao sao reconheciveis pela formaqao das alqas de 
inversao caracteristicas durante a meiose. 

• Em translocates, finalmente, um fragmento cro¬ 
mossomico e transferido para um outro cromos¬ 
somo. Se essas translocates forem reciprocas e 
ocorrer uma troca de fragmentos entre dois cromos¬ 
somos nao homologos, produzem-se, durante o pa¬ 
reamento em individuos heterozigotos, figuras em 
forma de cruz com participaqao de quatro cromos¬ 
somos. Um caso especial de translocaqao e a fusao 
de dois cromossomos acrocentricos (fusao/translo- 
ca^ao robertsoniana). 

O efeito fenotipico imediato de mutates cromosso¬ 
micas pode ser muito diverso. Dependendo da funqao dos 
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Figura 9-7 Mutagoes cromossomicas. A Delegao. Perda de uma sequencia terminal do cromossomo (h-k). B Deficiencia. Perda de uma 
sequencia intercalar do cromossomo (e-g). Em urn indivfduo heterozigoto para uma deficiencia, esta e reconhecfvel pela formagao de uma 
alga no cromossomo nao mutado. C Duplicagao. Duplicagao de uma sequencia intercalar do cromossomo (g-i). Em urn indivfduo heterozigoto 
para uma duplicagao, esta e reconhecfvel pela formagao de uma alga no cromossomo mutado. D Inversao. Introdugao de uma sequencia 
intercalar no cromossomo (c-f), na orientagao inversa. Em urn indivfduo heterozigoto para uma determinada inversao, esta conduz a formagao 
de uma alga de inversao. E Translocagao. Transference recfproca de uma sequencia terminal dos cromossomos (f para x-z) em cromossomos 
nao homologos. Em urn indivfduo heterozigoto para uma translocagao recfproca, formam-se na meiose figuras em formato de cruz durante o 
pareamento dos cromossomos. (Segundo 0. Hess, de Seyffert, 1998.) 


genes localizados nos fragmentos cromossomicos perdi- 
dos, em especial delegoes e deficiencias podem resultar na 
formagao de gametas letais ou ser letais, em caso de ho- 
mozigose do cromossomo mutado em um organismo di- 
ploide. Em caso de heterozigose do cromossomo mutado, 
delegoes, deficiencias e tambem duplicagoes de informa- 
goes geneticas podem produzir perturbagoes do balango 
genetico. 

As taxas de expressao dos genes de um genoma sao finamente 
ajustadas umas as outras. Como a quantidade de um produto 
genico e proporcional ao numero de copias de genes e alelos, a 


redugao ou aumento destes tern como consequencia uma pertur- 
bagao desse ajuste. 

A expressao de um gene tambem depende da sua posi- 
gao no genoma. Mudangas na posigao do gene por mutagao 
cromossomica podem influenciar o fenotipo pelo efeito de 
posigao, se a expressao desse gene, por exemplo, for afetada 
pela sua nova vizinhanga com sequencias cromossomicas he- 
terocromaticas. 

Alem do efeito fenotipico imediato sobre o organismo 
mutado, as mutagoes cromossomicas tern outras consequen- 
cias evolutivas. A duplicagao de genes pode conduzir ao surgi- 
mento de familias genicas. Familias genicas podem, por um 
lado, por exemplo, facilitar a sintese de grandes quantidades 
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Figura 9-8 Efeito de barreira de uma mu- 
tagao cromossomica: Inversao. A Esquema 
dos pares cromossomicos modificados, for¬ 
ma original (preto) e mutante (laranja), al- 
guns marcadores foram introduzidos (a, b, 
c, d), posigoes de ruptura e a torgao da se¬ 
quencia afetada do cromossomo. B Meiose 
da pareamento dos cromossomos com 
estruturas diferentes e crossing over na se¬ 
quencia invertida; C como consequencia, 
pontes com dois centromeros e fragmentos 
sem centromero na anafase I: ambos serao 
eliminados, apenas os gametas com cro¬ 
mossomos inalterados das formas original 
e mutante sao viaveis. (Segundo G.L. Steb- 
bins.) 



de produtos genicos e, por outro, possibilitar diversificagao da 
fungao proteica. 

Um exemplo para grande necessidade de produtos genicos 
sao as proteinas de reserva da semente. Cerca da metade des- 
sas proteinas no milho (Zea mays) sao constituidas por zeina. A 
zeina consiste, entre outros, em polipeptideos com massa mole¬ 
cular de 19.000 e 22.000. Ao todo, no minimo 54 copias genicas 
codificam o produto genico menor e 24 copias genicas o produto 
maior. Esses genes estao distribuidos em pelo menos tres cro¬ 
mossomos. Na numerosa familia genica das proteinas de ligagao 
das clorofilas a/b, foi encontrada uma grande diferenciagao na 
fungao de ligagao do pigmento. A divergencia da sequencia nos 
segmentos codificadores desses genes pode ser superior a 55%. 

Alem disso, a modificagao da organizagao espacial 
de genes atraves de mutagoes cromossomicas influencia 
de diversas formas a capacidade de recombinagao dos 
genes. Assim, genes relacionados funcionalmente podem 
ser alocados em posigoes espacialmente proximas, devi- 
do a mutagoes cromossomicas, o que diminui sua pro- 
babilidade de recombinagao. Um exemplo disso e o loco 
para a autoincompatibilidade de primulas heteromorfi- 
cas, que, na realidade, contem varios genes (ver 9.1.3.1). 

As possibilidades de recombinagao sao reduzidas, por exemplo, 
se um individuo e heterozigoto para uma inversao paracentrica. 


No caso de crossing over na regiao da alga de inversao, formam-se 
um cromossomo acentrico e um dicentrico, sendo ambos perdi- 
dos nas etapas seguintes da meiose. Uma vez que surgem esses 
gametas com cromossomos nao balanceados e provavelmente 
inviaveis, resulta que a sequencia invertida do cromossomo e 
protegida da recombinagao. 

Finalmente, modificagoes no numero de cromos¬ 
somos tambem podem ser causadas por mutagoes cro¬ 
mossomicas (principalmente translocagoes) (Figura 9-9). 
Esses mecanismos de modificagao dos numeros cromos¬ 
somicos sao tambem denominados disploidia. 

A frequencia das mutagoes cromossomicas parece ser 
bastante diferente em grupos de parentesco distintos. A 
comparagao de mapas de ligagao geneticos mediante ca- 
racteres moleculares mostra que os cromossomos de tri- 
go, cevada e centeio sao amplamente colineares, ou seja, 
a ordem linear dos genes nao foi alterada. Por outro lado, 
duas especies estreitamente aparentadas de girassol distin- 
guem-se por dez mutagoes cromossomicas. 

As mutagoes cromossomicas nao sao conhecidas apenas 
no genoma nuclear, mas tambem no genoma das organelas. 
Enquanto no genoma plastidial elas sao relativamente raras 
e, tambem por isso, mostram com seguranga as relagoes de 


Figura 9-9 Alteragao do numero de cromos¬ 
somos por mutagao cromossomica. A Cario- 
tipo haploide de duas especies aparentadas 
de Chaenactis (Asteraceae) com 2n = 12 e 2n 
= 10. B Esquema da translocagao reciproca 
diferencial e da perda do fragmento. C Parea¬ 
mento meiotico na F r (A segundo D.W. Kyhos, 
B, C segundo Ehrendorfer.) 
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parentesco, reorganiza^oes do genoma mitocondrial sao ex- 
traordinariamente frequentes. A razao para essa diferen^a e 
que, ao contrario do genoma plastidial, o genoma mitocon¬ 
drial contem muitas sequencias com varias copias. Isso permi- 
te pareamento e, com isso, recombina^ao do proprio genoma 
mitocondrial. 

9.1.2.3 Muta^o genomica 

Mutaqoes genomicas sao modificaqoes do numero de cro- 
mossomos por outros mecanismos que nao as disploidias 
anteriormente descritas. Elas surgem em geral durante a 
divisao celular meiotica ou mitotica, se a separaqao das 
cromatides ou a distribuiqao dos cromossomos nas ce- 
lulas-filhas e perturbada. Se a perturbaqao afetar apenas 
um ou poucos cromossomos, mas nao o genoma inteiro, 
fala-se de aneuploidia. Se, durante a meiose II, as croma¬ 
tides de um cromossomo nao se separarem (nao disjun- 
qao; do ingles nondisjunction ), uma das duas celulas-filhas 
haploides recebera um cromossomo a mais, que faltara na 
outra celula. 

Se o genoma inteiro de uma celula for afetado pelo 
erro na divisao celular, ocorrem modificaqoes euploides 
do numero cromossomico. A forma mais frequente de 
mutaqao euploide do genoma e a poliploidia. 

O numero haploide de cromossomos de um organismo e desig- 
nado por x. Individuos diploides tern entao 2x cromossomos e 
poliploides tern 4x (tetraploide), 6x (hexaploide), 8x (octaploide) 
e assim por diante. Multiplos pares do genoma haploide sao orto- 
ploides. Naturalmente, ha tambem a possibilidade de forma^ao 
de genomas anortoploides com 3x (triploide), 5x (pentaploide), 
e assim por diante. O genoma de um organismo tetraploide com 
numero-base de x = 7 e normalmente designado com 2n = 4x = 
28. Com a designa^ao 2n e expresso que, independentemente da 
existencia de um multiplo de quatro conjuntos de cromossomos, 
a meiose desse organismo se processa normalmente, e apenas bi- 
valentes podem ser observados. 

Uma poliploidia somatica e aquela em que, em uma 
divisao mitotica, a replicaqao dos cromossomos acontece 
normalmente, porem nao ocorre a divisao nuclear e a se- 
paraqao das celulas-filhas, formando-se, assim, nucleos de 
restituiqao, com numero dobrado de cromossomos. 

Esse fenomeno pode tambem ser produzido experimentalmen- 
te, pelo uso, por exemplo, do alcaloide colchicina. A colchicina 
inibe a forma^ao do fuso mitotico nuclear, mas nao interfere na 
separa^ao dos cromossomos. 

A poliploidia somatica pode tambem levar um individuo 
a forma^ao de tecido endopoliploide. Um exemplo disso e o 
tapete das anteras, frequentemente endopoliploide, cujas celu- 
las podem apresentar varios conjuntos cromossomicos. Se as 
cromatides dos cromossomos nao se separarem uma da outra, 
formam-se os chamados cromossomos gigantes. Essas estru- 
turas, comuns em dipteros, por exemplo, sao tambem even- 
tualmente encontradas em plantas em algumas celulas do saco 
embrionario. 


A poliploidia somatica tern significado evolutivo se os 
tecidos poliploidizados estiverem envolvidos na formaqao 
de orgaos reprodutivos e, com isso, ocorrer a formaqao de 
gametas com numero dobrado de cromossomos. 

Isso foi documentado em primula X kewensis , o hibrido esteril 
de P. verticillata e P. floribunda. A forma^ao espontanea de inflo- 
rescencia fertil em um individuo ate entao esteril desse hibrido 
teve sua causa em uma poliploidiza^ao somatica. 

No caso de poliploidia generativa, ocorre a fusao ga¬ 
metas nao reduzidos. Gametas nao reduzidos e, com isso, 
diploides, sao formados em todas as plantas com uma fre- 
quencia media de 0,57% (as frequences de graos de polen 
e de oosferas nao reduzidos parecem nao se distinguir) 
devido a meioses erroneas. A frequencia da formaqao de 
gametas nao reduzidos e tanto controlada geneticamente 
quanto dependente das condiqoes ambientais. Temperatu- 
ras elevadas ou baixas ou tambem carencia de nutrientes 
resultam, por exemplo, no aumento dessa frequencia. Se 
dois gametas nao reduzidos fusionam-se, surge um orga¬ 
nismo tetraploide em um simples passo. No entanto, devi¬ 
do a frequencia geralmente baixa de gametas nao reduzi¬ 
dos, e mais provavel que poliploidizaqao generativa ocorra 
em dois passos. Em um primeiro passo, origina-se um 
individuo triploide (3x), por fusao de um gameta reduzi- 
do normal (x) com um gameta nao reduzido (2x). Nesse 
caso, parece ser comum a oosfera funcionar como gameta 
nao reduzido. Se um gameta nao reduzido triploide deste 
individuo fusionar-se com um gameta reduzido normal, 
forma-se um individuo tetraploide (4x). 

A frequencia de gametas triploides nao reduzidos e nitidamente 
maior (cerca de 5%) em plantas triploides do que a frequencia 
de forma^ao de gametas nao reduzidos em individuos diploides. 

Em poliploides, ocorrem distintas formas de poliploi¬ 
dia, dependendo do grau da homologia do genoma com- 
binado no individuo poliploide. Se os genomas combina- 
dos forem homologos, fala-se de autopoliploidia; se nao 
forem homologos, temos uma alopoliploidia (ver 9.3.3.4). 

Auto e alopoliploidia nao sao categorias objetivas, mas sim for¬ 
mas extremas de gradientes continuos de semelhan^a do geno¬ 
ma. O surgimento de descendentes poliploides por poliploidia 
somatica, a autofecunda^ao de um individuo ou o cruzamento 
de dois individuos de uma popula^ao sao claramente considera- 
dos na categoria da autopoliploidia. Ja na compara^ao de indivi¬ 
duos da mesma especie, porem de populates diferentes, e, mais 
claramente ainda, entre individuos de diferentes subespecies, e 
observavel uma dada divergencia dos genomas. Diante da im- 
possibilidade de se estabelecer uma linha divisoria objetiva entre 
auto e alopoliploidia, faz sentido definir essa distin^ao na fron- 
teira entre especies. Poliploidiza^ao intraespecifica e, entao, au¬ 
topoliploidia. Poliploidiza^ao em combina^ao com cruzamento 
entre individuos de diferentes especies, e alopoliploidia. Todavia, 
como especies nao sao objetivamente definiveis e, de modo al- 
gum, equivalentes biologicos (ver 9.3.1), o problema nao esta re- 
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solvido. Em parte, e usado o conceito alopoliploidia segmentar 
como intermediary entre auto e alopoliploidia. 

Em prindpio, e possivel nao apenas uma multiplica- 
gao, mas tambem uma redugao a metade do genoma. Isso 
pode acontecer se oosferas se desenvolverem partenoge- 
neticamente, isto e, sem fertilizagao (ver 9.1.3.3). Se isso 
ocorrer em uma planta diploide, origina-se um descen- 
dente haploide. Se o ponto de partida for uma planta poli- 
ploide, originam-se descendentes poli-haploides. Mesmo 
que tenham sido muitas vezes observados descendentes 
haploides ou poli-haploides em especies que normalmen- 
te se reproduzem sexualmente, ainda nao esta claro que 
significado essa possibilidade de mutagao genomica tern 
para a evolugao das plantas. 

De grande significado evolutivo e o fato de que plan¬ 
tas autopoliploides com frequencia tern meioses com 
distintos graus de erro. Erros meioticos surgem quando 
cromossomos homologos estao representados nao mais 
apenas em duplicata, mas quatro vezes, por exemplo, em 
uma planta tetraploide. Com isso, na meiose se originam 
nao apenas bivalentes, mas tambem varios cromossomos 
homologos podem originar multivalentes ou tambem 
cromossomos isolados podem permanecer como univa- 
lentes nao pareados (Figura 9-10). Em geral, da divisao 
dos cromossomos na meiose resultam entao gametas com 
excesso ou falta de cromossomos, os quais frequentemente 
apresentam vitalidade reduzida ou mesmo sao completa- 
mente estereis. Portanto, em geragoes proximas, as plantas 
autopoliploides mostram fertilidade reduzida. 

A presenga de quatro cromossomos homologos, cada em uma 
planta autopoliploide, tern como consequencia que a heranga se 
processa diferentemente dos individuos diploides. A observagao 
dessa heranga tetrassomica (em vez de dissomica) e tambem 
muitas vezes utilizada como criterio para a interpretagao de uma 
especie como auto ou alopoliploide. 



Figura 9-10 Formagao de tetravalentes em Nasturtium officinale 
autotetraploide. (Segundo I. Manton, de Briggs e Walters, 1997.) 


Para alopoliploides, as circunstancias sao outras. Hi- 
bridos diploides entre duas especies apresentam baixa 
fertilidade devido a falta de homologia suficiente entre os 
genomas recebidos das especies parentais. Por poliploidi- 
zagao, no entanto, estabelecem-se cromossomos homolo¬ 
gos, e a fertilidade e restabelecida (ver 9.3.3.4). 

Dependendo de quais numeros cromossomicos sao 
interpretados como poliploides, obtem-se diferentes 
resultados para a estimativa da frequencia da poliploi- 
dia. Se forem consideradas apenas aquelas especies que 
apresentam um numero multiplo do menor numero 
de cromossomos de seu genero, entao entre 30 e 35% 
das plantas floriferas sao poliploides. Se, ao contrario, 
for considerado que o menor numero cromossomico 
existente em um genero pode, ele proprio, ser um po- 
liploide, e partindo-se do prindpio que todos os nu¬ 
meros haploides x > 9 sao poliploides, a representagao 
de poliploides entre as plantas floriferas situa-se entre 
70 e 80%. Se considerarmos, finalmente, que mesmo o 
genoma de Arabidopsis thaliana , com 2n = 10 cromos¬ 
somos, e interpretado como (possivelmente multiplo) 
poliploide, fica claro que a poliploidia e um fenomeno 
largamente propagado entre as plantas floriferas, e a po- 
liploidizagao representa, assim, um processo evolutivo 
importante. Em samambaias e grupos relacionados, a 
participagao de poliploides e estimada em 95%, enquan- 
to nas gimnospermas, apenas cerca de 5% apresentam 
poucos poliploides. Mesmo sendo claramente mais fre- 
quentes que os alopoliploides, parece que os individuos 
autopoliploides dificilmente conseguem se estabelecer, 
devido a frequente irregularidade da meiose. Pelo fato 
de os alopoliploides, pela sua origem hibrida, entre 
outros motivos, apresentarem maior variagao genetica 
(ver 9.3.3.4), supoe-se em geral que a grande maioria 
das plantas poliploides originou-se por alopoliploidia, 
ou seja, tern ancestrais alopoliploides. A autopoliploidia 
esta, por outro lado, bem documentada, por exemplo, 
em Plantago media , Dactylis glomerata , Heuchera gros- 
sulariifolia , Epilobium (= Chamerion) angustifolium ou 
Galax urceolata. Alem disso, em muitos casos e neces- 
sario investigar se citotipos poliploides intraespecificos 
talvez meregam o status de especie. 

9.1.2.4 Recombina 9 ao 

A variagao genetica origina-se por meio de mutagao, 
mas tambem pela mistura de material genetico de in¬ 
dividuos diferentes. Esse processo, denominado recom- 
binagao, em organismos eucarioticos esta relacionado a 
reprodugao sexual. A recombinagao de material gene¬ 
tico parental e efetuada, por um lado, pela casualidade 
da uniao de celulas gameticas (singamia) e, por outro 
lado, pelo processo da meiose na formagao dos gametas 
na proxima geragao. A origem da variagao e uma fun- 
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gao importante da sexualidade, mas possivelmente nao 
a unica. 

Apesar da ausencia de sexualidade em Bacteria e Archea, existe 
aqui tambem a possibilidade de troca e, com isso, de recom- 
binagao de informagao genetica. A troca de DNA pode ocor- 
rer por contato celular direto (conjugagao), transferencia por 
bacteriofagos (transdugao) ou transferencia de DNA livre 
(transformagao). Esses processos sao reunidos sob o conceito 
de parassexualidade. 

Os processos da recombinagao podem ser reconheci- 
dos em cruzamentos-teste de heranga. 

A heranga foi quantificada pela primeira vez em 1866 por G. 
Mendel (“Experimentos sobre hibridos de plantas”). As conclu- 
soes de Mendel, extraordinariamente importantes para a gene¬ 
tica e para a biologia da evolugao, foram pouco reconhecidas 


quando de sua publicagao. Apenas depois da “redescoberta” de 
suas regras de herdabilidade por H.M. de Vries, C.E. Correns e 
A. Edler v. Tschermak-Seysenegg, em 1900, elas permitiram o 
desenvolvimento explosivo da genetica. O objeto principal de 
estudo de Mendel foi a ervilha (Pisum sativum). Nessa especie, a 
existencia de um grande numero de tipos claramente reconheci- 
veis por varios caracteres e, alem disso, de homozigotos reprodu- 
ziveis por autofecundagao (linhagens puras) permitiu resultados 
claros e interpretaveis quantitativamente. 

Os seguintes experimentos levaram Mendel a postu- 
lar determinadas regras, hoje conhecidas como Leis de 
Mendel*. Se dois individuos, que diferem apenas em um 
carater, sao cruzados como geraqao parental (P) (cruza- 
mento de um fator), entao resulta uma primeira geraqao 


* N. de T. No original, Mendelsche Regeln, ou Regras de Mendel. 



Figura 9-11 Heranga diplogenotfpica da cor da flor de Mirabilis jalapa. Cruzamento de um fator de plantas parentais (P) com flores brancas e 
vermelhas; seus descendentes em tres geragoes (F^ F 2 , F 3 ), individuos heterozigotos com cor intermediaria da flor rosa. A constituigao alelica 
(r= branca, R = vermelha) das plantas diploides e dos gametas haploides e indicada. (Segundo C.E. Correns.) 
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filial (F x ) homogenea para esse carater. No exemplo da 
maravilha (Mirabilis jalapa), ilustrado na Figura 9-11, os 
individuos parentais tem flores vermelhas e azuis e a F p 
com flores rosa e intermediaria. 

Depende da expressao dos alelos do carater consi- 
derado se a F L e intermediaria ou corresponde a um dos 
parentais, como no cruzamento entre dois individuos de 
urtiga (Urticapilulifera), apresentando folhas dentadas ou 
de borda liso (Figura 9-12). No caso de dominancia/reces- 
sividade dos alelos, a ¥ l corresponde ao parental com alelo 
dominante, no caso de dominancia parcial, e intermedia¬ 
ria. A observagao da uniformidade da F x esta descrita na 
l a Lei de Mendel: Uniformidade da A uniformidade 
da F p na verdade, e observada somente se os individuos 
parentais forem homozigotos (linhagem pura) para o gene 
em questao. Se essa premissa for atendida, a uniformida¬ 
de da Fj e independente da diregao do cruzamento (em se 
tratando de genes nucleares). Nao ha nenhuma influencia 
no resultado, se um ou outro genotipo for utilizado como 
parental masculino ou feminino. Se forem, entao, cruza¬ 
dos dois individuos da ¥ l da maravilha, resulta uma se- 
gunda geragao filial (F 2 ) em que ocorrem individuos com 
flores brancas, rosa e vermelhas na proporgao 1:2: 1. Do 
cruzamento de dois individuos da F x de Urtica pilulife- 
ra resulta uma F 2 com individuos de folhas dentadas ou 
lisas na proporgao 3:1. Nos dois casos, pode ser obser¬ 
vada uma segregagao na F 2 , razao pela qual essa regra e 
conhecida como a 2 a Lei de Mendel: Segregagao da F 2 **. 
Para esclarecimento dos resultados correspondentes no 
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Figura 9-12 Heranga da forma da borda da folha em Urtica 
pilulifera. Cruzamento de um fator com parentais (P) com folhas de 
borda dentada (pilulifera) e de borda quase lisa (dodartii); seus des- 
cendentes em tres geragoes (F 1f F 2 , F 3 ). A constituigao alelica (Z = 
dentado, z = quase liso) das plantas diploides e indicada. (Segundo 
C.E. Correns.) 


* N. de T. Ou Lei da segregagao dos fatores. 

**N. de T. Ou Lei da segregagao independente dos fatores. 


cruzamento de diferentes variedades de ervilha com, por 
exemplo, sementes lisas e rugosas ou verdes e amarelas, 
Mendel postulou que cada um dos caracteres estudados e 
determinado por dois fatores de hereditariedade, hoje de- 
nominados alelos de um gene. 

No caso da maravilha, o cruzamento RR (vermelho; 
cada individuo diploide possui dois alelos de um gene, 
os gametas haploides possuem o alelo R) x rr (branco; 
os gametas haploides possuem o alelo r) resulta em F x 
homogenea com a combinagao alelica Rr. Cada indivi¬ 
duo da Fj forma gametas com R ou r em igual numero. 
Fertilizagoes casuais conduzem, entao, a uma F 2 com tres 
diferentes genotipos (RR, Rr, rr), que ocorrem na propor¬ 
gao 1:2:1. Em Urtica pilulifera, o cruzamento ZZ x zz 
resulta em uma Fj com Zz e a F 2 contem os genotipos ZZ, 
Zz e zz na proporgao 1:2:1, mas fenotipos na propor¬ 
gao 3 (folhas dentadas): 1 (folhas de borda lisa), devido a 
dominancia de Z. A ocorrencia de genotipos e fenotipos 
parentais na F 2 deixa claro, que os fatores de hereditarie¬ 
dade sao particulares, isto e, sao combinados na F p mas 
nao misturados. 

O reconhecimento de que os fatores de hereditariedade sao 
particulares foi um progresso significativo em relagao ao en- 
tendimento de Darwin sobre a herdabilidade. A suposigao de 
Darwin de que os fatores da hereditariedade se misturam como 
liquidos (do ingles, blending inheritance ) foi a maior (e ja a seu 
tempo reconhecida) fraqueza da sua teoria da evolugao, pois 
mutagoes favoraveis nao teriam possibilidade de se manterem, 
devido a constante “diluigao” por cruzamentos com individuos 
nao mutantes. 

Nos exemplos citados, foi examinada a heranga das geragoes 
dos esporofitos diploides dos objetos de estudo. Essa heranga e 
denominada diplogenotipica. Em organismos como, por exem¬ 
plo, a alga verde Chlamydomonas, em que, na mitose, a pro- 
pagagao vegetativa e a diferenciagao de caracteres ocorrem na 
haplofase e apenas o zigoto e diploide, fala-se, ao contrario, em 
heranga haplogenotipica. 

A variabilidade genotipica em individuos da F x com 
fenotipos identicos com folhas dentadas do cruzamento 
de U. pilulifera (ZZ : Zz em proporgao de 1 : 2) pode ser 
reconhecida, se uma F 3 for gerada a partir desses indivi¬ 
duos ou se um desses individuos da F 2 for regressivamente 
cruzado com o individuo parental homozigoto recessivo 
(zz). No caso de Zz x zz, a geragao regressiva (R) tera indi¬ 
viduos com folhas dentadas (Zz) ou com bordas lisas (zz) 
na proporgao 1:1, enquanto no cruzamento ZZ x zz todos 
os individuos tem folhas dentadas. 

Se os individuos se distinguem nao por carater ape¬ 
nas, mas por dois ou mais caracteres (cruzamentos de 
dois ou mais fatores), entao outra regra pode ser ob¬ 
servada. O cruzamento entre uma variedade com flo- 
res vermelhas e radiais (RRzz) e uma variedade com 
flores brancas zigomorficas (rrZZ) de boca-de-leao 
(Antirrhinum majus, Figura 9-13) resulta em F t uni¬ 
forme com flores vermelhas e zigomorficas, segundo 
preconiza a aqui igualmente valida l a Lei de Mendel. Se 
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dois individuos da F x forem cruzados, entao se obtem 
uma F 2 em que ocorrem individuos com flores verme- 
lhas-zigomorficas, vermelhas-radiais, brancas-zigomor- 
ficas e brancas-radiais nas proposes 9:3:3:1. Esse acha- 
do pode ser explicado pelo fato de que vermelho ( R ) e 
zigomofo (Z) sao dominantes, e a gera^ao F : uniforme 
com o genotipo RrZz produz quatro tipos diferentes de 
gametas. A combina^ao casual destes quatro tipos de ga- 
metas RZ , Rz , rZ e rz resulta em 16 possiveis combina- 
^oes (o numero de possiveis combina^oes pode ser cal- 
culado como Combina^oes = 4 n , em que neo numero 
de genes estudados), entre as quais encontram-se nove 
genotipos (1 x RRZZ , 2 x RRZz , 2 x RrZZ, 4 x RrZz, 1 x 
RRzz, 2 x Rrzz, 1 x rrZZ, 2 x rrZz, 1 x rrzz). Em fun<;ao 
das relates de dominancia no exemplo estudado, esses 
nove genotipos caem em quatro classes de fenotipos 
(RRZZ, RRZz, RrZZ, RrZz : vermelho-zigomorfo; RRzz, 
Rrzz : vermelho-radial; rrZZ, rrZz : branco-zigomorfo; 
rrzz : branco-radial). Notavel nesse exemplo de heran^a 
e o achado de que na gera^ao F 2 da gera^ao parental e 
da gera^ao F x ocorrem combina^oes de caracteres des- 
conhecidas ate entao. Ao nivel de fenotipo, essas flores 
sao vermelho-zigomorficas e branco-radiais, e, ao nivel 
do genotipo, sao combina^oes derivadas de RRzz, rrZZ e 
RrZz. Assim, fica claro que recombina^ao genetica con- 
tribui para o surgimento de varia^ao genetica. As con- 



Figura 9-13 Esquema de um cruzamento de dois fatores em 
Antirrhinum majus. Plantas parentais com flores vermelhas e radiais 
e com flores brancas e zigomorficas; seus descendentes na F 1 e F 2 ; 
gametas S/9. Genes (cada um com dois alelos, dominante: letras 
maiusculas laranjas, recessivo: letras minusculas pretas) para cor 
de flor (R = vermelha, r = branca) e forma da flor (Z = zigomorfica, 
z = radial) em cromossomos diferentes (ou seja, nao acoplados). 
Os nove genotipos da F 2 (RRZZ, RRZz, RrZZ, RrZz, RRzz, Rrzz, rrZZ, 
rrZz, rrzz) correspondem a quatro classes de fenotipos (RRZZ, RRZz, 
RrZZ, RrZz: vermelho-zigomorfo; RRzz, Rrzz: vermelho-radial; rrZZ, 
rrZz: branco-zigomorfo; rrzz: branco-radial). 


didoes hereditarias dos dois caracteres analisados nao 
permanecem juntas como em sua combina^ao parental, 
mas sao independentes uma da outra. Esse achado cor- 
responde a 3 a Lei de Mendel: livre combina^ao dos fa- 
tores de heran^a*. 

Porem, a livre combina^ao dos fatores de heran^a 
descrita anteriormente nao e observada em muitos casos. 
No cruzamento entre ervilhas com vagens retas e verdes 
e com vagens curvas e amarelas nao se obtem a esperada 
propor^ao 9:3:3 : 1 segrega^ao da gera^ao F 2 , mas sim as 
combina^oes de caracteres observadas nas plantas paren¬ 
tais sao muito mais frequentes que novas combina^oes. Os 
dois genes para forma da vagem e cor da vagem nao sao 
independentes entre si, mas sim acoplados. 

Todas as heran^as ate aqui descritas, e tambem a 
varia<;ao da 3 a Lei de Mendel citada por ultimo, podem 
ser explicadas pelos processos de singamia e meiose e 
pela organiza^ao dos genes no nucleo. A uniformida- 
de da F x decorre do fato de que em um organismo di- 
ploide cada cromossomo esta representado duas vezes 
e, com isso, cada gene possui dois alelos. Uma gera^ao 
F x descendente de parentais homozigotos e, entao, uni- 
formemente heterozigota. Como na meiose o numero 
de cromossomos e dividido pela metade, os gametas re- 
sultantes apresentam apenas um alelo. Seu pareamento 
casual na singamia, em um cruzamento de um fator, 
resulta na gera^ao F 2 em tres diferentes genotipos, na 
propor<;ao 1:2:1, isto e, observa-se uma separa^ao da 
F 2 . Entao, a livre combina^ao dos fatores descrita com a 
3 a Lei de Mendel e verificada se os dois genes analisados 
estiverem localizados em cromossomos diferentes. Sua 
independence resulta de que na meiose I os cromos¬ 
somos parentais homologos associados como bivalentes 
orientam-se ao acaso, de modo que nem sempre todos 
os cromossomos de um parental vao para uma das celu- 
las-filhas e os do outro parental para a outra celula-filha. 
Portanto, pela orienta^ao ao acaso dos bivalentes, ha 
uma mistura dos cromossomos parentais. Esse proces- 
so e denominado recombina^o intercromossomica, 
pois ocorre uma mistura dos cromossomos parentais, 
os quais, no entanto, permanecem intactos. Ocorrem 
varia<;6es da livre combina^ao dos fatores hereditarios, 
quando os genes analisados nao estao localizados em 
cromossomos diferentes, mas sim no mesmo cromos¬ 
somo e assim estao ligados fisicamente um ao outro. E 
possivel esclarecer a observa^ao descrita acima, de que 
esses genes nem sempre permanecem juntos, mas sao 
separados um do outro em frequences variaveis, pelo 
fato de que os cromossomos parentais podem trocar 
partes na meiose, por meio do crossing over. Assim, 
surgem cromossomos compostos por partes maternais 
e paternais e cujos genes, portanto, podem ser oriundos 
do pai ou da mae. Esse segundo processo de recombina- 
$ao e denominado recombina^ao intracromossomica. 


*N. de T. Ou Lei da distribui<;ao independente. 
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A frequencia com a qual genes diferentes localizados 
no mesmo cromossomo sao separados depende da distan- 
cia entre eles. Uma distancia grande leva a uma separagao 
mais frequente, pois a probabilidade de crossing over nas 
porgoes entre os genes e grande. Dois genes vizinhos sao 
raramente separados, porque apenas um crossing over em 
uma porgao muito pequena do cromossomo provoca sua 
separagao, e esse crossing over tern baixa probabilidade de 
ocorrencia. 

Probabilidades de recombinagao podem ser usadas para a pro- 
dugao de mapas de acoplamento genetico (Figura 9-14), nos 
quais e representada a disposigao linear dos genes no cromosso¬ 
mo. A posigao de um gene no mapa de acoplamento genetico e 
denominada loco. 

A descrigao feita ate agora usou exemplos em que um 
carater e codificado por um gene com dois alelos. A ob- 
servagao de que muitos caracteres, especialmente aque- 
les com variagao continua, como, por exemplo, altura de 
plantas ou comprimento de folhas, nao sao segregados em 
classes discretas na F 2 leva a conclusao que esses caracte¬ 
res sao eventualmente poligenicos, ou seja, sao codifica- 
dos por um grande numero de genes. O reconhecimento 
de classes discretas em uma geragao segregante pode ser 
dificultado, ainda, pelo fato de que a expressao genica e 
influenciada pelo ambiente e eventualmente classes dis¬ 
cretas de caracteres sao confundidas. 

Nos ultimos tempos, o facil acesso a metodos geneticos possibili- 
tou novas abordagens para a analise genetica de caracteres quan- 
titativos. Em primeiro lugar, um mapa de acoplamento genetico 
e elaborado. O segundo passo e a procura por cossegregagao de 
marcadores moleculares e caracteres fenotipicos. Por exemplo, se 
em um individuo de uma populagao segregante F 2 um caractere 


fenotipico esta significativamente correlacionado a um marcador 
molecular (cossegregagao), entao se pode concluir que o gene com 
influencia fenotipica esta localizado na vizinhanga do referido 
marcador molecular. A partir disso, e possivel estimar o numero 
de genes envolvidos no carater, sua posigao no genoma e seu efei- 
to relativo. Esse metodo e conhecido como mapeamento de QTL 
(locos de caracteres quantitativos; do ingles quantitative trait loci). 


Potencialmente, recombinagao genetica leva ao sur- 
gimento de um numero extremamente alto de novos ge¬ 
notipos. O numero de genotipos (g) em uma F 2 e calcu- 
lado por g = 3 n , se n for o numero dos genes segregados 
independentemente e cada gene tiver dois alelos. Em um 
grupo de individuos no qual nao apenas dois, mas mais 
alelos podem estar presentes, calcula-se o numero de no¬ 
vos genotipos em uma F 2 por: 


r(r + l) 


y 

J 


(Equagao 9-1) 


onde reo numero de alelos por gene e n de novo e o nu¬ 
mero de genes segregados de modo independente. Em 
apenas cinco genes com quatro alelos cada um sao pos- 
siveis 100.000 combinagoes. Porem, essa equagao nao 
considera o fato de que nem todos os genes podem ser 
combinados livremente, pois estao localizados em grandes 
grupos no mesmo cromossomo. Ainda assim, essa analise 
deixa claro ate que ponto a recombinagao leva a forma^ao 
de novos genotipos. 


9.1.2.5 Heran 9 a extranuclear 

Devido a sua origem endocitobiotica, os plastidios e as mi- 
tocondrias, como organelas das celulas vegetais, dispoem 


Figura 9-14 Posigao de alguns genes (cp, 
ten, gp, etc.) no cromossomo V da ervilha 
(Pisum sativum). Esquerda: o fenotipo em 
estado normal e mutado do gene; efeito em 
parte apenas junto com outros genes (por 
exemplo, com A, um gene para formagao de 
antocianina). Direita: taxas de recombina- 
gao. (Segundo H. Lamprecht, de E. Gunther.) 


Vagem: junto com N reta / curva (cp) 
Vagem: meio larga / mais estreita [ten)~ 


Cor da vagem: verde / amarela (gp) - 

Folfolos: ovado / dobrado cuneado (cri) - 

Cor da flor: junto com AAmArB ce 

purpurea / fuscopurpurea (c/j 

Vagem: meio larga / acentuadamente estreita (te) 

Forma da semente: globosa / compressa (com) 

Testa: junto com A z mp Dem Lob Ve tipo 
de coloragao parcial fusca - calvitium (cal) 


Forma da semente: globosa / sulcada, 
aprofundamento em sulco da radicula (sul) 

Cor da flor: junto com AAmArB Cr 
purpurea / rosea (ce) 

Testa: junto com AB com pontos violeta 
escuros / sem pontos, junto com AB 
frequentemente pontos nao reconheciveis (fs) 

Testa: junto com A violeta escuro (U) 
listras violeta azulado (UJ / sem coloragao (u) 


M0 


■J—f 

M0 
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do seu proprio genoma, o plastoma. Os caracteres codi- 
ficados por esse genoma apresentam um tipo de heranga 
que nao pode ser explicada pelas Leis de Mendel. As parti- 
cularidades dessa heranga extranuclear (extracromosso- 
mica*) decorrem do fato que o zigoto em geral nao recebe 
suas organelas de ambos os parentais, mas sim apenas do 
lado materno (heranga materna), e que a fusao de orga¬ 
nelas, primeira condigao para a recombinagao de material 
genetico de organelas de origens distintas, e rara. Uma fu¬ 
sao de plastidios foi observada em Chlamydomonas , e a 
fusao de mitocondrias, em leveduras. 

Uma heranga tipica para plastidios pode ser observada na mara- 
vilha (Mirabilis jalapa) (Figura 9-15). Aqui, de um lado, ha indivi- 
duos com folhas verdes normais e, de outro, individuos com folhas 
variegadas. As partes brancas de tecido sao formadas porque as 
celulas possuem plastidios incolores, que apresentam um defeito 
na formagao de clorofila. O cruzamento de um individuo normal 
verde com um individuo variegado produz diferentes resultados, 
que divergem nitidamente das Leis de Mendel, dependendo da di- 
regao do cruzamento. Se a planta verde for o parental feminino, 
todos os descendentes serao verdes. Se, ao contrario, a planta va- 
riegada for o parental feminino, a maioria dos descendentes sera 
variegada. Essa observagao e explicada pelo fato de que os plasti¬ 
dios na maravilha sao transmitidos aos descendentes apenas pela 
oosfera e, portanto, possuem apenas os caracteres dos plastidios 
maternos. Da utilizagao de uma planta variegada como parental 
materno ou no caso de autopolinizagao de uma planta variegada, 
no entanto, podem resultar tambem plantas verdes normais. Para 
tanto, podem ser apontadas duas causas: ou a oosfera contem ale- 
atoriamente apenas plastidios intactos, ou, durante o desenvolvi- 
mento do embriao, a partir de um zigoto com plastidios intactos 
e defeituosos, estes se separaram ao acaso, resultando em celulas 
com plastidios exclusivamente intactos. 



Figura 9-15 Heranga extracromossomica do padrao variegado 
de folhas. Heranga materna em Mirabilis jalapa. (Segundo C.E. 
Correns.) 


*N. de T. Tambem conhecida como heranga citoplasmatica. 


Na heranga materna de plastidios, estes sao exclui- 
dos dos gametas masculinos durante o desenvolvimen- 
to do polen, a maturagao das celulas espermaticas ou so 
na fertilizagao, ou os plastidios dos gametas masculinos 
degeneram. Embora a heranga materna de cloroplasti- 
dios seja a regra em plantas floriferas, a heranga biparen- 
tal de plastidios e tambem conhecida em Pelargonium e 
Hypericum , por exemplo. Heranga paternal foi descrita em 
algumas coniferas como pinheiro ( Pinus ) e laricio ( Larix ), 
mas tambem em kiwi (. Actinidia ). As mitocondrias tam¬ 
bem sao transmitidas em geral por heranga maternal, mas 
igualmente sao conhecidos alguns casos de heranga pa¬ 
rental e biparental. 

9.1.2.6 Transferencia genica horizontal 

Transference genica horizontal (ou transferencia genica 
lateral), a passagem de informagao genetica entre espe- 
cies reprodutivamente isoladas e nao aparentadas e um 
fenomeno comum e bem documentado em procariotos e 
protistas unicelulares. A transferencia genica transversal 
de genes mitocondriais e encontrada tambem cada vez 
mais em plantas terrestres. Assim, foi possivel demonstrar 
que 26 genes codificadores de proteinas do genoma mito- 
condrial de Amborella thrichopoda sao oriundos de outras 
plantas floriferas ou de musgos e que especies do genero 
Gnetum possuem genes mitocondriais de Euasterideas. 
Possivelmente (mas isso e apenas uma hipotese), os meca- 
nismos de transferencia genica horizontal sao ferimentos 
e contato celular por meio de parasitismo, micorriza ou 
herbivoria, por exemplo. 


9.1.3 Sistema de recombinac^ao 


Da Equagao 9-1 (ver 9.1.2.4), para o calculo do numero 
de possibilidades de recombinagao em dependencia do 
numero dos genes e alelos considerados, resulta que, na 
falta de variagao alelica (r = 1; todos os genes sao homo- 
zigotos), nao se formam novos recombinantes. Embora 
ocorram os mecanismos celulares de recombinagao, o 
cruzamento de individuos parentais geneticamente iden- 
ticos nao conduz a descendentes geneticamente diferen¬ 
tes. A abrangencia com que a recombinagao genetica 
conduz a origem de variagao genetica depende, portanto, 
da semelhanga existente entre os individuos cruzados. A 
semelhanga dos individuos de uma populagao e deter- 
minada pelo sistema de fecundagao (autofecundagao/ 
fecundagao cruzada), sistema de polinizagao (autopo- 
linizagao/polinizagao cruzada), sistema de reprodugao 
(sexuada/assexuada), forma de vida e dispersao de polen 
e sementes ou frutos (fluxo genico). A totalidade desses 
fatores e denominada sistema de recombinagao de uma 
especie. Os metodos de obtengao e analise de informa- 
goes sobre a variagao fenotipica e genetica estao descritos 
no Quadro 9-1. 












9 


574 Bresinsky & Cols. 


Quadro 9-1 


Obtengao e analise de informagoes sobre variagao fenotfpica e genetica 


A variagao genetica de uma especie pode ser observada com 
diferentes metodos, em diferentes niveis. A variagao do feno- 
tipo tem tanto um componente genetico quanto modificador 
(ver 9.1.1). Para determinar a proporgao do componente gene¬ 
tico da variagao e necessaria uma sequencia experimental, na 
qual sao observados todos os genotipos analisados nas mes- 
mas condigoes ambientais. Para tanto, o material botanico de 
procedencias diferentes e em quantidades suficientes para 
uma analise estatistica e cultivado em condigoes ambientais 
uniformes e em sequencia apropriada. Nesse experimento de 
cultivo sob condigoes identicas (do ingles common garden ex¬ 
periment), e possivel reconhecer como plantas de diferentes 
procedencias de uma especie diferem geneticamente entre si, 
pois, sob condigoes uniformes de cultivo, as diferengas ainda 
existentes so podem ser explicadas por diferengas geneticas. 
Nesses casos, pode-se observar todos os caracteres do feno- 
tipo, como, por exemplo, atributos morfologicos, fisiologicos 
ou ecologicos. E necessario considerar que, devido a plasti- 
cidade fenotfpica de caracteres sob condigoes de cultivo es- 
pecfficas, as diferengas geneticas nao sao obrigatoriamente 
visfveis, ou eventualmente podem surgir atributos que nao 
ocorrem no ambiente natural. 0 cultivo comparative sob con¬ 
digoes diferentes e a comparagao da variagao em experimento 
com aquela observada na natureza possibilitam a elucidagao 
desses casos. 

A variagao de atributos fenotfpicos mostra, em geral, uma 
distribuigao normal. Nesse caso, existem poucos valores pe- 
quenos e grandes, mas muitos valores intermediaries (Figura 
9-2). Para a descrigao da variagao, dispoe-se de muitas gran- 


dezas estatfsticas, como media, variancia e desvio-padrao. Para 
tanto, calcula-se a media pelo quociente da soma de todos os 
valores e do numero de valores 



A variancia e o desvio-padrao sao medidas para a descri¬ 
gao da dispersao dos dados, nao expressos pela media apenas. 
Dados com distributes muito diferentes podem ter a mesma 
media (Figura). A variancia s 2 e calculada pelo quociente da 
soma do quadrado da variagao de cada um dos valores a partir 
da media X(x - x) 2 e o numero de valores menos 1 (n - 1): 


.2 S(X-X) 2 

n-1 


(Equagao 9-2) 


0 desvio-padrao s, finalmente, e a raiz quadrada da variancia: 
s = /s 2 . 

Em questoes sobre biologia evolutiva, muitas vezes e im- 
portante comparar observagoes como a variagao de um carater 
em duas populagoes, para verificar a existencia ou nao de dife- 
renga estatisticamente significativa (analise de variancia). Neste 
caso, e verificado se a variancia entre populagoes e significati- 
vamente maior que a variancia dentro das populagoes. 

Os desvios frequentes de uma distribuigao normal sao 
distributes desviadas de vies positiva ou negativamente, nas 
quais valores muito altos ou muito baixos sao mais comuns que 
valores intermediaries. 


9.1.3.1 Sistema de fertiliza 9 ao 

Dioicia e outras distribuigdes sexuais * 

A grande maioria das plantas floriferas tem flores herma- 
froditas**, nas quais por principio existe a possibilidade 
de autopolinizagao e autofecundagao***. Como neste caso 
um individuo cruza com ele mesmo**** e a autofecunda- 


* N. de T. Aqui nao se trata realmente da distribuigao de orgaos sexuais 
nas plantas e sim da distribuigao de orgaos reprodutivos assexuais. 

**N. de T. Seria mais apropriado dizer flores bisporicas, ja que sao 
produzidos nestas flores tanto os microsporos quanto os megaspo- 
ros, e nao gametas femininos e masculinos, como o termo herma- 
frodita sugere. 

*** N. de T. Na verdade, nenhuma especie heterosporica e capaz de 
autofecundagao, pois a produgao de microsporos e megasporos tem 
como consequencia que os gametofitos serao unissexuais. Sendo 
assim, a rigor, a autofecundagao e impossivel, mesmo que haja au¬ 
topolinizagao. 

**** N. de T. Aqui, gametofitos irmaos descendentes do mesmo espo- 
rofito cruzam entre si. Embora se trate de endogamia, nao e possivel 
considerar esse processo como autofecundagao. 


gao continuada conduz a uma descendencia progressiva- 
mente mais homozigota (Figura 9-16), a autofecundagao 
reduz a possibilidade de recombinagao genetica. A ho- 
mozigose tambem conduz a expressao de alelos recessi- 
vos, que tem um efeito de redugao do fitness, tao logo eles 
ocorram como homozigotos. Isso e conhecido como de- 
pressao endogamica (do ingles, inbreeding depression). 
A possibilidade efetiva do impedimento da autofecun¬ 
dagao e a dioicia, isto e, a distribuigao de flores unisse- 
xuais*^* em individuos diferentes. Enquanto essa forma de 
distribuigao de genero******eencontradanagrandemaioria 
dos animais, entre plantas floriferas ela e rara e so ocorre 
em cerca de 5% das especies. A determinagao do sexo 
em plantas floriferas dioicas e em principio diplogenoti- 
pica, isto e, a constituigao genetica do esporofito e o fator 


***** N. d e T. Monosporicas. 

****** N. de T. Como ja comentado antes, nao se trata de distribuigao 
dos generos, ja que os orgaos florais (estames e carpelos) nao pro- 
duzem gametas e sim esporos, que sao celulas assexuais de repro- 
dugao, nao cabendo qualquer comparagao com os animais. 
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Figura Duas populates (A e B) com valores distribufdos diferente- 
mente podem apresentar a mesma media populacional. (Segundo 
A.M. Srb e R.D. Owen, de Briggs e Walters, 1977.) 

Variagao genetica tambem pode ser verificada nos niveis 
de DNA e de protefna. Para caracterizagao da variagao intra- 
especifica, as protemas frequentemente examinadas sao as 
alo ou isoenzimas, em geral, enzimas muito comuns no meta- 
bolismo primario das plantas. Aloenzimas sao enzimas formadas 
por alelos diferentes de urn loco genetico. Se em uma celula 
existem varios locos para uma enzima, fala-se de isoenzimas. 
Por apresentarem cargas eletricas e pesos moleculares diferen¬ 
tes, os alelos de urn loco ou de locos diferentes de urn sistema 
de enzimas podem ser visualizados pela separagao eletroforeti- 
ca e pela coloragao com metodos adequados. 

Uma grande vantagem da maioria das isozimas, termo que 
reune alo- e isoenzimas, e que ambos os alelos de urn loco sao 
geralmente expressos por codominancia, ou seja, ambos formam 
uma protefna. Assim, e possfvel reconhecer tambem indivfduos 
heterozigotos, sem a necessidade de produgao de descendentes. 


Os metodos de analise de DNA muito utilizados em analise 
intraespecffica podem ser reunidos nos chamados metodos fin¬ 
gerprint *. Exemplos sao os RAPD (do ingles random amplified 
polimorfic DNA), AFLP (amplified fragment length polymorfism), 
ISSR (inter simple sequence repeat) e analise de minissatelites 
e microssatelites (tambem reunidas como VNTR, variable num¬ 
ber tandem repeat). Essas tecnicas utilizam a reagao em cadeia 
da polimerase (do ingles polymerase chain reaction, PCR) e/ou 
analise com enzimas de restrigao de DNA (restriction fragment 
length polymorfism, RFLP). 

Para caracteres que permitem o reconhecimento de lo¬ 
cos geneticos e seus alelos, normalmente sao indicadas varias 
grandezas quantitativas, na descrigao de variagao genetica, 
possibilitando a comparagao entre populagoes de uma espe- 
cie ou especies com diferentes atributos. Entre essas estao, 
por exemplo, a porcentagem de locos polimorficos e o numero 
de alelos por loco. Urn loco e considerado polimorfico quando 
mais de urn alelo e encontrado no material examinado ou quan¬ 
do o alelo mais frequente apresenta uma frequencia de, por 
exemplo, < 0,99. Outra importante grandeza e a heterozigose 
esperada h (diversidade genica). Para urn unico loco, calcula-se 
h pela equagao: 

m 

h=1-Zxf (Equagao 9-3) 

onde Xj e a frequencia dos alelos inemeo numero de alelos. 
A heterozigose esperada H de todos os locos e a media de to- 
dos os h. Em analise posterior da estrutura da variagao genetica 
intraespecffica, a variagao total H T pode ser separada em duas 
partes. H s e a variagao dentro das populagoes e G ST (segundo M. 
Neil) ou F st (segundo S. Wright) e a variagao entre populagoes. 


* N. de T. Fingerprint ou impressao digital e tambem a expressao utiliza- 
da para a identificagao com metodos geneticos. 


decisivo para a formagao de gametofitos masculinos ou 
gametofitos femininos nas flores de um individuo. Cro- 
mossomos sexuais estao presentes, por exemplo, em asso- 
bios (Silene latifolia , Figura 9-17), mas em geral sao raros. 
Esses cromossomos sao designados heterossomos, em 
oposigao aos demais cromossomos do genoma (autosso- 
mos). O sexo masculino tern a constituigao cromossomi- 
ca XY e e, por isso, denominado heterogametico, porque 
os gametas formados possuem um cromossomo X ou um 
cromossomo Y. O sexo feminino tern a constituigao cro- 
mossomica XX e, como homogametico, forma gametas 
de apenas um tipo. Como em muitos animais, tambem 
na maioria das plantas o sexo masculino e heterogameti¬ 
co e o sexo feminino homogametico. No cruzamento en¬ 
tre um individuo masculino e um individuo feminino, os 
descendentes masculinos e femininos sao formados em 
proporgao 1 : 1 (Figura 9-17). Na maioria das especies 
vegetais, no entanto, sao observados desvios dessa pro¬ 
porgao, mostrando que a determinagao do sexo nao tern 
influencia apenas genotipica, mas tambem modificadora 
(fenotipica). Fatores como temperatura, comprimento 


do dia ou disponibilidade de agua tern influencia experi- 
mentalmente comprovada sobre determinagao sexual em 
plantas dioicas. 

O sexo feminino heterogametico e conhecido, por 
exemplo, em Fragaria , Potentilla e Cotula. Os cromosso¬ 
mos sexuais contem genes reguladores, que influenciam 
na formagao de orgaos florais femininos e masculinos*. 
Os genes responsaveis pela estrutura desses orgaos, po- 
rem, sao tambem localizados nos autossomos do genoma. 
O surgimento de cromossomos sexuais tern sua razao pelo 
fato que sua morfologia distinta resulta em pareamento 
meiotico limitado e, com isso, reduzida recombinagao. A 
recombinagao poderia levar a esterilidade completa. 

Mesmo que tenha algum efeito no impedimento da 
autofecundagao, ha muitas vezes duvidas se a dioicia sur- 
giu como o resultado da selegao pela fecundagao cruzada. 

Entre as gimnospermas, Ginkgo , todas as Cycadopsida 
e a maioria das Gnetales sao dioicas. Entre as Coniferopsi- 
da, a dioicia e antes rara. Exemplos para a dioicia nas coni- 


*N. de T. Mais apropriadamente, megasporicos e microsporicos. 
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Geragoes de autofecundagao 


Figura 9-16 Endogamia e homozigose. Autofecundagao e fecunda- 
gao entre irmaos levam a uma homozigose completa em poucas 
geragoes. (Segundo Lewis, 1979.) 


feras da flora europeia sao o teixo (Taxus baccata) e o zim- 
bro (Juniperus communis). Fora das espermatofitas, existe 
separagao de sexos somente em gametofitos, nao entre os 
esporofitos*. Entre as samambaias e grupos proximos, a 
ocorrencia de gametofitos com sexos separados e quase to- 
talmente limitada as linhagens heterosporicas. Gametofitos 
de sexos diferentes sao formados, porem, sempre por espo¬ 
rofitos iguais. Em samambaias isosporadas podem ocorrer 
gametofitos unissexuais por determinagao sexual modifi- 
cadora. Gametofitos de sexo ou masculino ou feminino sao 


*N. de T. Trata-se aqui da diferenciagao de esporos, a esporidade. 


tambem conhecidos entre musgos e algas, Sphaerocarpos , 
genero de hepaticas, tern tambem cromossomos sexuais. 

Sistema de incompatibiiidade 

Autoincompatibilidade (SI, autointolerancia) e uma pos- 
sibilidade de impedimento da autofecundagao em flores 
hermafroditas**. A fecundagao de um individuo pela celula 
espermatica do proprio polen*** nao e possivel. Independen- 
temente de como os diferentes tipos de sistemas de incom¬ 
patibiiidade em particular funcionam, o principio genetico 
que os rege e o mesmo. Se o grao de polen ou gametofito 
masculino e o estilete ou estigma da flor expressam o mes¬ 
mo alelo para um loco de autoincomp atibilidade (S), o 
processo de fertilizagao e interrompido. Dependendo da de¬ 
terminagao do comportamento do polen (reagao do polen) 
pelo genotipo do gametofito masculino ou pelo genotipo do 
esporofito produtor do polen, e dependendo da morfologia 
da flor relacionada ao sistema de incompatibiiidade, e possi¬ 
vel distinguir tres sistemas principais: o homomorfo game- 
tofitico SI (GSI), o homomorfo esporofitico SI (SSI) e o 
igualmente esporofitico, porem heteromorfo SSI. 

No GSI, a reagao do polen e determinada pelo genotipo 
do grao de polen, isto e, os graos de polen formados por um 
individuo heterozigoto recaem em duas classes de reagoes, 
conforme o alelo S neles contido, e a expressao do alelo S 
no estilete e codominante. Na autopolinizagao de um indi- 


** N. de T. Neste caso, o autor quer referir-se a autopolinizagao em 
flores bisporicas, que produzem microsporos nas anteras e megaspo- 
ros no rudimento seminal. 

*** N. de T. Pela celula espermatica do polen produzido na mesma 
flor, ja que o gametofito a ser fecundado e o polen sao individuos 
distintos, formados a partir de esporos tambem distintos, mesmo 
que produzidos na mesma flor. Flor e gametofitos pertencem a ge¬ 
ragoes diferentes. 



Figura 9-17 Cromossomos sexuais e determinagao sexual diplogenotipica. Meiose (Metafase I) de uma celula-mae de graos de polen* (A) e 
celula-mae do saco embrionario (B) na angiosperma dioica (d/9) Silene latifolia. (A, B 1.800x). C Esquema da determinagao sexual diploge¬ 
notipica, X, Y sao os cromossomos sexuais. (A, B segundo K. Belar, C segundo W. Schumacher.) 


*N. deT. Microsporocito. 
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viduo com a constituigao alelica SjS 2 (e do mesmo modo em 
cruzamentos envolvendo dois individuos com esses alelos), 
nem o polen S Y nem o S 2 podem chegar a fecundagao (Figura 
9-18), pois ambos os alelos sao tambem expressos no estile- 
te. Em um cruzamento S X S 2 (feminino) X SjS 3 (masculino), 
o polen S 3 chega a fecundar, pois o alelo S 3 nao esta presente 
no estilete. Em um cruzamento S X S 2 X S 3 S 4 os dois tipos de 
graos de polen podem finalmente chegar a fecundagao. 

GSI com um loco S e conhecido em numerosas familias vege- 
tais como, por exemplo, Papaveraceae, Rosaceae, Solanaceae e 
Plantaginaceae. O numero de diferentes alelos do loco S varia 
entre cerca de 20 e 70 por especie. GSI com dois locos (S e Z) foi 
documentado em gramineas (Poaceae). Trata-se entao de uma 
reagao de autoincompatibilidade, quando os alelos tanto do loco 
S quanto do Z sao identicos no polen e no estilete. 

No SSI, a reagao do grao de polen nao e determinada 
pelo alelo do grao de polen propriamente dito, mas muito 
mais pelo genotipo do individuo produtor do grao de po¬ 
len*. Com isso, todos os graos de polen formados em um 
mesmo individuo apresentam reagao igual, mesmo que 
contenham alelos distintos. 

No SSI, e observada variagao na expressao dos alelos para a reagao 
do polen ou do estilete. Em geral, um dos alelos para reagao do 
polen e dominante e os dois alelos no estilete sao codominantes. 

Em um cruzamento S 1 S 2 (feminino) X SjS 3 (masculino), 
ocorre em SSI, na dominancia de S l para a reagao do polen, 
uma completa reagao de incompatibilidade. Isso difere da si- 
tuagao em GSI (em GSI o polen S 3 chegaria a fecundagao), 
pois a reagao do polen e determinada por S p que, com a 


*N. de T. O esporofito, ou seja, o individuo onde se localiza a flor, 
na qual e produzido o grao de polen. 


codominancia da expressao no estilete, contribui tambem 
para a reagao no estilete (Figura 9-18). Se S 3 fosse dominante 
para a reagao do polen, nao ocorreria reagao de incompatibi¬ 
lidade e tambem o polen com alelo S l chegaria a fecundagao, 
ja que a reagao do polen seria determinada por S 3 . 

SSI e mais bem documentada em Asteraceae e Brassicaceae e co- 
nhecida em oito familias. O numero de alelos do loco S e seme- 
lhante ao em GSI. 

E natural que o polen, sendo o gametofito masculino das 
espermatofitas, tern caracteres controlados pelo seu proprio ge- 
noma haploide. A observagao de que alguns caracteres do polen 
dependem do genotipo do individuo parental produtor do polen 
pode ser esclarecida com o fato de que o tapete da antera parti- 
cipa da formagao da parede do grao de polen. Um exemplo bas- 
tante tipico e estudado ha muito e a forma da parede do grao de 
polen em ervilhas (Pisum sativum). Se individuos com grao de 
polen alongados (LL) forem cruzados com individuos com graos 
de polen arredondados (//), a FI heterozigota (LI) formara ape- 
nas graos de polen alongados, mesmo que a metade dos graos 
de polen possua o alelo I para graos arredondados. Um carater 
gametofitico, ao contrario, e a presenga ou ausencia de amido no 
polen de milho (Zea mays). Individuos heterozigotos obtidos do 
cruzamento “presenga de amido” X “ausencia de amido” formam 
graos de polen com e sem amido na proporgao 1:1. 

GSI homomorfos sao, na maioria dos casos, correla- 
cionados com outros caracteres. Em GSI, o polen e em ge¬ 
ral binucleado no momento da polinizaqao, a cuticula do 
estigma e descontinua, o estigma e umido, e o processo de 
polinizaqao e impedido pela interrupqao do crescimento 
do tubo polinico no tecido do estilete. Por outro lado, em 
SSI o polen e em geral trinucleado no momento da polini- 
zaqao, a cuticula do estigma e continua, o estigma e seco 
e o tubo polinico nao consegue penetrar no estigma. Uma 
exceqao disso e, por exemplo, o GSI das gramineas, cuja 
morfologia e a mesma do SSI. 



Figura 9-18 Incompatibilidade na polinizagao 
e fecundagao de angiospermas. Alelos S (S t , 
S 2 , S 3 , S 4 ) do grao de polen sobre o estigma 
(em cima) e nos tecidos do estilete e rudimen- 
to seminal (em baixo), graos de polen e tubos 
polinicos: laranja. Na autoincompatibilidade 
gametofftica, a reagao depende do genotipo 
do grao de polen haploide. Na autoincompa¬ 
tibilidade esporofitica, o genotipo do individuo 
formador do polen (entre parenteses) e deci- 
sivo para a reagao. No exemplo apresentado, 
S 1 e dominante para a reagao do polen (ver 
texto). (Segundo F. Ehrendorfer.) 
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O loco S em GSI e SSI nao representa um unico gene, mas cor- 
responde em geral a dois genes estreitamente relacionados, dos 
quais um deles e expresso no estigma/estilete e o outro no polen. 
Em GSI, esses genes sao denominados S-RNase (estigma/estilete) 
e SLE(polen) e em SSI sao denominados SRK(e stigma/estilete) e 
SCR (polen). No caso de cruzamento incompativel em SSI, o po- 
len-RNA e degradado pela RNase do estigma/estilete. Um cru¬ 
zamento incompativel em SSI conduz a uma ligagao da proteina 
SCR na proteina SRK e finalmente a interrupgao do processo de 
fertilizagao. 

Em sistemas heteromorfos de autoincompatibilidade, 
os tipos de cruzamento geneticamente determinados sao 
tambem morfologicamente reconheciveis. Como exem- 
plo pode servir a primula (Primula), ja estudada por Da¬ 
rwin. Na maioria das especies desse genero, encontram-se 
dois tipos de flores (Figura 9-19). Por um lado, existem 
individuos com flores com longos estiletes e anteras lo- 
calizadas abaixo (do ingles, pin) e por outro lado aqueles 
com estiletes curtos e anteras acima (do ingles, thrum). 
Ao mesmo tempo, essas duas formas distinguem-se ainda 
pelo tamanho das papilas do estigma e dos graos de po¬ 
len. Esse fenomeno e tambem denominado distilia ou, em 
geral, heterostilia. 

Heteromorfias semelhantes sao conhecidas ao todo em cerca de 
31 familias de plantas floriferas e 155 generos. As Rubiaceae, por 
exemplo, possuem 91 generos heteromorficos. Como diferencia- 
gao morfologica dos tipos florais, alem disso, tambem ocorrem, 
concomitante ou alternativamente com os caracteres citados, a 
pilosidade do estilete (por exemplo, Oxalis) e cor do estilete (por 
exemplo, Eichhornia ), o tamanho da antera (por exemplo, Lithos- 
permum , Pulmonaria) ou a estrutura da superficie da exina (por 
exemplo, Armeria , Limonium, Linum). Nao apenas duas, mas 



Figura 9-19 Heterostilia em Primula sinensis, flores com posigoes 
diferentes de estigma e anteras. A Flor de uma planta com longo es¬ 
tilete, com grandes papilas no estigma e graos de polen pequenos. 
B Flor de uma planta com estilete curto, pequenas papilas no es¬ 
tigma e graos de polen grandes. - G estilete; n papilas do estigma; 
P grao de polen; S antera (P, N, p, n 80x; A, B pouco aumentados). 
(Segundo F. Noll.) 


tambem tres formas florais (tristilia), sao encontradas, por exem¬ 
plo, em salicaria (Lythrum salicaria), Eichhornia e Narcissus. 

A heterostilia esta relacionada a um sistema geneti- 
co de autoincompatibilidade. Em Primula , os individuos 
com estiletes curtos sao heterozigotos Ss e as formas com 
longos estiletes homozigotos ss. Em caso de dominancia 
de S e reagao do polen esporofitica, sao possiveis fertili- 
zagoes apenas entre as duas formas florais. A fertilizagao 
em uma mesma flor ou entre individuos com morfologia 
floral identica e, ao contrario, impedida. 

Se S nao fosse dominante, mas sim codominante com s, o polen 
de um individuo com estilete longo (s) nao poderia germinar so- 
bre um estigma com estilete curto (Ss), pois ambos apresentam 
o mesmo alelo. Se a reagao de polen fosse gametofitica, com a 
dominancia simultanea de S, seria possivel a autofecundagao de 
individuos com estilete curto, pois a metade dos graos de polen 
contem o alelo s, que nao e expresso no estigma. 

Ao contrario do GSI e de SSI homomorfo, no sistema 
heteromorfo, o loco S tern apenas dois alelos; portanto, es- 
tatisticamente, apenas um em cada dois cruzamentos em 
uma populagao tern sucesso, pois no caso ideal as duas 
formas florais ocorrem na proporgao 1 : 1. No caso dos 
numerosos alelos GSI e SSI, a porcentagem de cruzamen¬ 
tos de sucesso na populagao e muito maior. 

A fungao da heteromorfia em complementagao a existencia de 
um sistema genetico de incompatibilidade e possivelmente redu- 
zir a frequencia de polinizagao ilegitima (na mesma flor ou entre 
duas flores de morfologia identica). Em Primula , o polen e de- 
positado sobre o abdomen do polinizador na visita de uma flor 
com estilete curto. Esse polen chegara com maior probabilidade 
ao estigma de uma flor com estilete longo do que em uma flor 
com estilete curto. Em polinizagoes ilegitimas, o estigma pode 
ser bloqueado para polen legitimo ou o polen ilegitimo pode re- 
duzir a taxa de polinizagao do polen legitimo. E discutivel em 
que sequencia evolutiva as heteromorfias e o sistema genetico de 
incompatibilidade foram desenvolvidos. 

Como em GSI e SSI, o loco S de Primula tambem nao e 
um unico gene, mas um grupo de possivelmente sete genes 
muito estreitamente acoplados. Dois genes (G/g e Gm/ gm) 
controlam o comprimento do estilete, o tamanho das papilas 
do estigma e a reagao de incompatibilidade do estilete; um 
gene (Ala), a posigao das anteras; um gene (Pp/pp), o tamanho 
do grao de polen; um gene, a dominancia do tamanho do grao 
de polen (Mpm/mpm); um gene (Pm/pm), a reagao de incom¬ 
patibilidade do grao de polen; e um gene (/) e, como fator letal, 
acoplado aos demais genes. Recombinagao rara dentro desse 
complexo de genes em, por exemplo, individuos heterozigotos 
com estilete curto em ligagao com determinados cruzamentos 
pode levar a descendencia com anteras baixas e estilete curto 
e tambem anteras altas e estilete longo. Ambos recombinantes 
homomorfos sao auto comp ativeis e podem facilmente autopo- 
linizar-se, devido a localizagao de anteras e estigma. Esse com¬ 
plexo de genes de Primula e um exemplo de como o estreito 
acoplamento de genes originado por mutagoes cromossomicas 
pode provocar a redugao de recombinagao. Nesse exemplo, a 
frequencia da quebra de um complexo funcional de genes e 
sensivelmente reduzida. 
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Somando-se aos sistemas de autoincompatibilidade descri- 
tos ate aqui, a autoincompatibilidade retardada (do ingles late 
acting SI) e tambem parcialmente reconhecida como sistema. As 
observances reunidas sob esse conceito tem em comum, apesar 
de diferen^as em detalhes, o fato de que uma rea^ao de incom- 
patibilidade ocorre apenas apos o crescimento do estilete e, em 
geral, por meio do abortamento dos rudimentos seminais. 

Das plantas floriferas examinadas ate o momento, cerca 
de 50% sao autoincompativeis. A distribui<;ao sistematica dos 
diferentes sistemas SI e a comparanao de suas fun^oes ao nivel 
bioquimico demonstram que os tres sistemas descritos surgi- 
ram independentemente entre si. Alem disso, pode-se aceitar 
que GSI, SSI e SI heteromorfos surgiram muitas vezes ao mes- 
mo tempo, possivelmente, na maioria a partir de ancestrais 
autocompativeis. Ao contrario de consideranoes anteriores, 
ganha hoje for^a a opiniao de que as primeiras angiospermas 
eram autocompativeis. Nao raro, tambem ha secundariamente 
transi^ao de autoincompatibilidade para autocompatibilidade 
(ver 9.1.3.2). 

9.1.3.2 Poliniza 9 ao 

Mesmo uma flor hermafrodita* auto comp at ivel nao pre- 
cisa necessariamente ser autofecundavel**. Autofecunda- 
qao (autogamia; do ingles, selfing) pode ser impedida e 


* N. de T. Neste caso, o vocabulo hermafrodita significa bisporico, 
ou seja, a flor apresenta tanto estames produtores de microsporos 
quanto carpelos produtores de megasporos. 

** N. de T. Nao ha tal possibilidade, pois e o gametofito masculi- 
no que fecunda o gametofito feminino, sendo ambos duas plantas 
diferentes. 


fecundaqao cruzada (alogamia; do ingles autocrossing) 
pode ser estimulada a medida que a autopolinizaqao 
for impedida ou dificultada. Isso e atingido por meio 
de uma separaqao temporal na maturaqao de estames e 
carpelos ou pela sua separaqao espacial na flor. Na se- 
paraqao temporal (dicogamia, Figura 9-20), o andro- 
ceu pode amadurecer antes do gineceu (proterandria = 
protandria, Asteraceae), ou o gineceu antes do andro- 
ceu (proteroginia = protoginia, por exemplo, muitas 
Ranunculaceae). Na separaqao espacial (hercogamia), 
estames e carpelos sao arranjados de modo que a auto- 
polinizaqao nao pode ocorrer. 

Um exemplo sao as flores de iris (Jr/s, Figura 9-20), nas quais o 
estigma localizado sobre cada um dos estames e coberto por uma 
estrutura laminar do estilete petaloide. Essa lamina e pressiona- 
da sobre a superficie do estigma pelo inseto carregado de polen, 
quando o inseto deixa a flor, cobrindo o estigma. Na visita a pro- 
xima flor, a lamina recolhe o polen do inseto que, desse modo, 
recai sobre o estigma. 

Em flores isoladas em partes florais, a dicogamia e a 
hercogamia podem evitar, efetivamente, a autopoliniza- 
qao, porem esses mecanismos sozinhos nao evitam a po- 
linizaqao entre flores da mesma inflorescencia (ou entre 
partes de flores em uma flor em Jr/s, por exemplo). Poli- 
nizaqao entre flores de um individuo (geitonogamia) e, 
igualmente, geneticamente uma autopolinizaqao. 

Ja que a maioria das especies de plantas floriferas tem 
flores hermafroditas, sistemas geneticos de autoincompa¬ 
tibilidade nem sempre sao desenvolvidos e mecanismos 
biologicos florais nem sempre podem impedir a autopo- 



Figura 9-20 Protrandria em EpUobium angustifolium. A, B Dicogamia. A Flor na fase de desenvolvimento d, B na fase $ (lx). C-E Flercogamia. 
Na flor de Iris pseudacorus, as anteras e estigma sao separadas espacialmente entre si e o estigma e coberto por uma estrutura laminar do 
estilete. C Vista geral. D Corte longitudinal de uma flor parcial. E Corte transversal esquematico na altura das anteras. - n Estigma. (A, B 
segundo Clements e F.L. Long, C-E segundo W. Troll.) 
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liniza^ao ou poliniza^ao entre flores de um mesmo indi¬ 
viduo, deve-se considerar que autopoliniza^ao e autofe- 
cunda^ao sao frequentes. Estima-se que cerca de 40% das 
plantas floriferas tern possibilidade de autopoliniza^ao e 
autofecunda^ao. Para floras de climas temperados (por 
exemplo, Ilhas Britanicas) considera-se ate mesmo que 
cerca de 2/3 das especies dispoem dessa possibilidade. 
Como o efeito da autofecunda^ao continuada (homozi¬ 
gose, depressao endogamica) e potencialmente negativo, 
normalmente ha necessidade de um esclarecimento para 
a grande frequencia de especies autofecundaveis. A perda 
de varia^ao genetica em uma popula^ao devido a crescen- 
te homozigose e reduzida pelo fato de que uma popula- 
$ao de uma especie autogama em geral nao e constituida 
apenas pela descendencia de um unico individuo, mas 
contem um grande numero de genotipos autofecundaveis 
distintos uns dos outros. Alem disso, mesmo uma taxa 
pequena de fecunda^ao cruzada evita, efetivamente, uma 
homozigose completa. Se, por exemplo, apenas uma em 
cada dez fecundates e cruzada, apos algumas gera^oes 
de autofecunda^ao, um alelo A presente originalmente na 
frequencia de 0,5 em uma populate (50% de todos os 
alelos de um gene presentes na popula^ao pertencem a 
A) mantem-se em uma frequencia equilibrada de quase 
0,1 (10% A). A depressao endogamica pode ser supera- 
da em poucas gera^oes, com a eliminate) por sele^ao de 
genotipos com alelos recessivos homozigotos com efeitos 
negativos. As possiveis vantagens da autofecunda^ao sao 
a elevada eficiencia reprodutiva e um desenvolvimento 
acelerado. 

A eficiencia reprodutiva pode ser amea^ada pela 
ausencia do polinizador ou de um parceiro para cru- 
zamento. A carencia de polinizadores e encontrada 
frequentemente em ambientes extremos, como lugares 
permanentemente frios e umidos. Especies com ape¬ 
nas um periodo de flora^ao durante a sua vida tambem 
correm o risco de que nesse periodo (geralmente curto) 
poucos ou nenhum polinizador esteja disponivel. Espe- 
cialmente as especies colonizadoras defrontam-se com 
o problema da falta de parceiros para cruzamento. Se, 
por exemplo, uma area de pousio for colonizada, o de¬ 
senvolvimento da popula^ao inicia-se geralmente com 
apenas um individuo da especie que primeiro se instala. 
O sucesso da coloniza^ao so e garantido se esse indivi¬ 
duo conseguir realizar autofecunda^ao. Por isso, muitas 
das especies invasoras de ambientes degradados pela 
a<;ao humana sao autofecundaveis em elevadas propor- 
$6es. Como a autofecunda^ao e a falta da necessidade 
de atrair um polinizador em muitas especies de plantas 
invasoras habitualmente provocam uma redu^ao do ta- 
manho da flor, da produ^ao de nectar e da quantidade 
de polen etc., o desenvolvimento dessas plantas e acele¬ 
rado pelo encurtamento da fase reprodutiva. Assim, em 
uma esta^ao, podem ser formadas varias gera^oes, por 


exemplo, o que torna a coloniza^ao um sucesso. Porem, 
pode haver necessidade de uma velocidade de desenvol¬ 
vimento maior, tambem, por exemplo, em caso de uma 
esta<to de crescimento muito curta. 

9.1.3.3 Sistema de reprodiKjao 

As plantas, bem como outros organismos, sao capa- 
zes de reprodu^ao e multiplica^ao tanto sexual quanto 
assexual. Fala-se de multiplica^ao quando um indivi¬ 
duo produz mais do que um descendente. A reprodu^ao 
e quase sempre relacionada a multiplica^ao. Ja que, pela 
reproduc^ao assexual, originam-se descendentes genetica- 
mente identicos aos seus parentais, a varia^ao genetica de 
uma especie ou popula^ao depende em grande parte da 
frequencia relativa da reprodu^ao assexual. Reprodu^ao 
assexual, tambem chamada apomixia, pode ocorrer por 
propaga^ao vegetativa ou por forma^ao assexual de se- 
mente (agamospermia). 

A propaga^ao vegetativa consiste na forma^ao de 
descendentes a partir de tecidos somaticos, com exclusao 
completa de processos sexuais. Com isso, os descenden¬ 
tes sao formados exclusivamente por divisao mitotica e, 
assim, sem altera^ao da fase nuclear. Essa forma de repro- 
du^ao e um fenomeno comum em fungos, algas, musgos, 
samambaias e angiospermas. Em gimnospermas, no en- 
tanto, e bastante rara. Na flora de plantas floriferas das 
Ilhas Britanicas, admite-se que 46% das especies possui a 
capacidade de propaga^ao vegetativa. Essas especies con¬ 
sistent na sua maioria, de ervas perenes, em parte tam¬ 
bem de arbustos. Plantas anuais ou bianuais nao podem 
se reproduzir vegetativamente, em arvores essa forma de 
reprodu<;ao e rara. Exemplos sao os choupos ( Populus ) e 
olmos ( Ulmus ). Em gramineas e plantas aquaticas, por- 
tanto, a capacidade de reprodu^ao vegetativa e especial- 
mente desenvolvida. Os individuos originados por repro- 
du^ao vegetativa sao tambem denominados rametas (do 
ingles ramet). O conjunto dos rametas que corresponde 
geneticamente a um individuo (geneta; do ingles genet) 
forma um clone. 

Nas plantas vasculares, em geral, os caules e os caules modi- 
ficados sao os orgaos de propaga^ao vegetativa. A propaga^ao 
pode ocorrer por simples fragmenta^ao de caules aereos nor¬ 
mals (por exemplo, separa^ao dos apices caulinares apos o 
desenvolvimento de raizes em Rubus) ou de caules aquaticos 
(por exemplo, Elodea ), estoloes (por exemplo, Fragaria) e por 
rizomas (por exemplo, muitas gramineas). Tambem podem ser 
formadas estruturas multicelulares especiais: gemas (bulbilhos 
= gemas de plantas terrestres, por exemplo, Allium , Bistor- 
ta ( = Polygonum) vivipara ; gemas dormentes (hibernais) em 
plantas aquaticas, por exemplo, Elodea , Hydrocharis ); raizes tu- 
berosas (por exemplo, Ranunculus ficaria); estoloes tuberosos 
(por exemplo, batata); bulbilhos tunicados (por exemplo, Ga- 
lanthus ); espiguetas com crescimento vegetativo continuado de, 
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por exemplo, Poa alpina e P. tubulosa. Estruturas vegetativas 
podem ser formadas tambem por algas, liquens e musgos. For- 
ma^ao de ramos a partir de raizes (raizes gemiferas) e o meca- 
nismo mais comum de propaga^ao vegetativa em arvores. Em 
alguns casos, tambem folhas podem produzir unidades repro- 
dutivas vegetativas (por exemplo Asplenium , Kalanchoe , Figura 
4-32). Em algas, liquens e musgos, a divisao celular e a brota^ao 
(por exemplo, leveduras), a desintegra^ao de jun^oes celulares e 
do talo, assim como a forma^ao de gemas vegetativas especiais, 
sao os mecanismos mais importantes da propaga^ao vegetativa. 
Especies como, por exemplo, Poa alpina , com espiguetas ge¬ 
miferas, ou Bistorta vivipara , com estoloes gemiferos, tambem 
foram ocasionalmente designadas como viviparas. Como aqui 
nao se trata de uma semente germinando sobre a planta-mae, 
mas sim de uma estrutura vegetativa, o uso do vocabulo vivipa- 
ro e, portanto, incorreto. 

A contribuiqao da propagaqao vegetativa para uma 
populaqao pode ser expressiva. Por exemplo, estima-se 
que no ranunculo (Ranunculus repens) 99% dos indivi- 
duos de uma populaqao sejam o resultado de propagaqao 
vegetativa. Pela propagaqao vegetativa podem surgir indi- 
viduos geneticos de tamanho consideravel e, em parte, de 
surpreendente longevidade. 

O emprego de tecnicas de DNA para determina^ao da identidade 
genetica de Populus tremuloides , especie de choupo da America 
do Norte, mostrou que um clone ocupava uma area de 43 ha e 
abrangia cerca de 47.000 rametas. Todavia, em plantas herba- 
ceas, como a festuca vermelha ( Festuca rubra). Verifica-se que 
individuos de um clone podem estar ate 220 m distantes entre si. 
Ao observar a taxa de crescimento atual dessa especie, e possivel 
estimar que um clone pode ter de 100 a 1.000 anos de idade. Es¬ 
ses exemplos evidenciam que, em uma popula^ao, o numero de 
individuos geneticos pode ser muito menor do que o numero de 
individuos fisicamente independentes. E evidente que a extensao 
da varia^ao genetica em uma popula^ao esta fortemente relacio- 
nada a isto. 

A formaqao de sementes sem a participaqao de pro- 
cessos sexuais e chamada agamospermia (muitas vezes 
emprega-se o conceito apomixia, porem esse termo e 
bem mais amplo e envolve tanto a propagaqao vegetativa 
quanto a agamospermia). Esse fenomeno e conhecido em 
cerca de 34 familias e ocorre com maior frequencia nas 
Asteraceae, Poaceae e Rosaceae. Como as opinioes sobre a 
delimitaqao de especies agamospermicas sao bastante di- 
vergentes, nao e possivel precisar o seu numero. 

Os mecanismos de forma^ao de sementes agamospermicas 
sao muito distintos. Por exemplo, no caso dos generos Citrus , 
Opuntia ou Nigritella sao produzidos embrioes agamosper- 
micos no tecido do rudimento seminal, sem a forma^ao de 
um saco embrionario. Nesse tipo, denominado embrionia 
adventicia (= agamospermia esporofitica), a forma^ao de 
embrioes por processos sexuais nao e afetada. Assim pode- 
-se encontrar em uma planta, ate mesmo em uma semente, 
tanto embrioes sexuais quanto assexuais. Portanto, nesse caso, 


a agamospermia e facultativa. Em geral, mesmo faltando 
o processo sexual, a forma^ao de sementes e necessario que 
ocorra poliniza^ao ou fertiliza^ao (pseudogamia), que induz 
a forma^ao do endosperma. Na agamospermia gametofitica, 
forma-se um saco embrionario no rudimento seminal, com o 
numero cromossomico esporofitico, isto e, nao reduzido. Se 
esse saco embrionario forma-se independentemente da exis- 
tencia de um saco embrionario sexualmente formado, fala-se 
em aposporia. Se, no entanto, o saco embrionario produzido 
assexualmente substituir um produzido sexualmente, fala-se 
em diplosporia. Esses dois mecanismos de agamospermia sao 
em geral acoplados com poliploidiza^ao. Em ambos os meca¬ 
nismos, o embriao pode originar-se da oosfera nao reduzida 
e nao fertilizada (partenogenese) ou de outra celula do saco 
embrionario nao reduzido (apogamia). Especies aposporas, 
como, por exemplo, a grama-azul ( Poa pratensis ), a potentila 
(Potentilla neumanniana) ou o ranunculo-dourado ( Ranuncu¬ 
lus auricomus) exibem embrionia facultativa agamospermica, 
pois a possibilidade de forma^ao de um saco embrionario 
sexual continua existindo. Como em embrionia adventicia, 
a poliniza^ao e a fertiliza^ao sao em geral necessarias para a 
forma^ao do endosperma. Ao contrario, especies diplosporas 
como, por exemplo, dos generos Hieracium , Taraxacum (den- 
te-de-leao), Calamagrostis ou Nardus sao em geral agamos¬ 
permicas obrigatorias, pois o tecido do qual seria formado o 
saco embrionario sexual e utilizado para a forma^ao do saco 
embrionario assexual. Em geral, na diplosporia nao ha neces- 
sidade de pseudogamia para o desenvolvimento do endosper¬ 
ma. Os mecanismos diferentes de agamospermia podem ser 
distinguidos claramente uns dos outros por meio de processos 
citologicos. Como diferentes mecanismos sao encontrados em 
grupos estreitamente aparentados (por exemplo, Hieracium 
subg. Hieracium : diplosporia, subg. Pilosella : aposporia), e de 
se supor que exista um estreito relacionamento genetico entre 
os diferentes mecanismos. 

Mesmo se uma total ausencia de variaqao genetica for 
esperada em especies agamospermicas, isso nao acontece. 
A variaqao genetica observada pode ter diferentes causas: 

• Raramente, a agamospermia e absolutamente obriga- 
toria e mesmo a eventual sexualidade pode produzir 
variaqao. 

• A formaqao de sacos embrionarios nao reduzidos em 
especies diplosporas pode comeqar com uma meiose, 
que, no entanto, nao se processa completamente e re- 
sulta na formaqao dos chamados nucleos de restitui- 
^ao nao reduzidos. 

• As mutaqoes somaticas podem se acumular ao longo 
das geraqoes. 

• A recombinaqao somatica parece ocorrer frequen- 
temente em especies agamospermicas, mais possi- 
velmente como reorganizaqoes cromossomicas por 
transposons em celulas somaticas. 

Desconsiderados esses mecanismos para o estabe- 
lecimento de variaqao genetica, a extensao da variaqao 
genetica em especies agamospermicas, em comparaqao 
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com seus parentes sexuais mais proximos, e bastante 
reduzida. 

A agamospermia com variagao genetica frequentemente redu¬ 
zida leva a situagao que mesmo as menores diferengas de ca- 
racteres sao mantidas mais ou menos constantes ao longo das 
geragoes. Ja que diferengas constantes em caracteres sao motivo 
para o reconhecimento da especie (ver 9.3.1) - segundo o con- 
ceito morfologico de especie pode-se reconhecer em circulos 
de parentesco agamospermicos um grande numero de agamo- 
especies (microespecies). Assim, na opiniao de alguns autores, 
por exemplo, Taraxacum e Hieracium na flora da Europa Cen¬ 
tral compreendem cerca de 250 e 190 microespecies, respecti- 
vamente. 

9.1.3.4 Fluxo genico e forma de vida 

A semelhanga genetica de individuos que apresentam 
cruzamento e tambem dependente da distancia pela qual 
os graos de polen ou os diasporos (esporos, sementes, 
frutos) sao transportados. Se polen e diasporos fossem 
regularmente liberados apenas a curtas distancias, a pro- 
babilidade de cruzamento entre parentais e seus descen- 
dentes ou entre descendentes de um indivfduo (e, com 
isso, o cruzamento entre individuos geneticamente muito 
parecidos) seria muito grande. O efeito da recombinagao 
genetica seria, entao, muito pequeno. Com o aumento da 
distancia do transporte de polen e diasporos, aumenta a 
probabilidade de cruzamento entre individuos genetica¬ 
mente diferentes. Ja que o genoma se move com polen e 
diasporos, quando o polen chega a fertilizagao e os dias¬ 
poros germinam e os individuos dali resultantes cruzam 
com outros individuos, esses dois fenomenos podem ser 
resumidos no conceito de fluxo genico. Devido a diversi- 
dade de mecanismos observados de polinizagao e disper- 
sao de diasporos (ver 10.2), e dificil generalizar distancias 
de fluxo genico. 

Para distancias de polinizagao, e valido determinar 
que a frequencia da polinizagao por polen de um indi- 
viduo diminui exponencialmente com o aumento da 
distancia desse individuo (Figura 9-21), e que a polini¬ 
zagao em geral ocorre entre individuos distantes alguns 
decimetros ate algumas dezenas de metros ou, mais ra- 
ramente, algumas centenas de metros. Todavia, tambem 
foram observados polinizadores que percorrem distan¬ 
cias maiores. As abelhas do genero Euglossa da America 
do Sul realizam voos de polinizagao de ate 23 km. Como 
polinizadoras de figueiras tropicais, vespas percorrem 
regularmente entre 6 e 14 km e vertebrados (por exem¬ 
plo, aves, morcegos) podem cobrir em media distancias 
maiores do que as dos insetos. 

O movimento dos graos de polen pode ser diretamente ob- 
servado pela observagao do deslocamento dos animais nos 
casos de zoofilia (polinizagao por animais) ou pela colocagao 
de coletores de polen em distancias crescentes da fonte de po¬ 
len, nos casos de polinizagao pelo vento (anemofilia). A ob- 
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Figura 9-21 Distribuigao da frequencia da distancia de voo de ma- 
mangavas (Bombus sp.) visitantes de Primula veris, em Northumber- 
land/lnglaterra. (Segundo Richards, 1986.) 


servagao direta nao fornece qualquer informagao se o polen 
observado tambem chega a fertilizagao. Isso pode ser melhor 
verificado pela comparagao genetica de um individuo parental 
e seus descendentes com o conhecimento da constituigao ge¬ 
netica de outros individuos parentais potenciais. Populagoes 
experimentalmente produzidas do mimulo ( Mimulus ), nas 
quais a constituigao genetica de cada individuo e conhecida, 
permitiram determinar a paternidade de cada uma das semen¬ 
tes produzidas na populagao e, com isso, analisar o fluxo geni¬ 
co por transporte de polen com o maior detalhamento possi- 
vel. Estudos com essa especie mostraram que as distancias do 
fluxo genico em polinizagao por animais sao frequentemente 
maiores que as distancias percorridas entre dois individuos 
durante um voo de polinizagao. Essa observagao pode ser es- 
clarecida pelo fato de que muitas vezes o polen recolhido em 
uma flor nao e deixado integralmente na proxima flor visitada, 
mas sim e transportado para outras flores. Esse fenomeno e 
denominado carry over. As distancias percorridas na polini¬ 
zagao pelo vento, ao contrario, sao em geral menores que a 
distancia de transporte do polen. Aqui tambem se encontra 
explicagao na metodologia de observagao, pois o polen com 
densidade muito baixa a uma grande distancia da fonte tern 
uma probabilidade muito pequena de chegar a polinizagao e 
fertilizagao. 
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Individuos geneticamente distintos como parceiros 
de cruzamento podem ser aproximados, se os diasporos 
forem transportados a grandes distancias. Para o trans- 
porte de diasporos vale, em prindpio, o mesmo que para 
o transporte de polen. Com o aumento da distancia de um 
individuo, diminui exponencialmente a densidade dos 
seus diasporos (Figura 9-22), e o transporte de diasporos 
atinge distancias desde alguns dedmetros ate algumas 
centenas de metros. Aqui tambem existem excegoes, com 
significado biologico-evolutivo. 

Isso e reconhedvel, por exemplo, no fato de que ilhas oceanicas 
de origem vulcanica (por exemplo, Krakatoa, Surtsey) foram ra- 
pidamente colonizadas por plantas. Inumeras analises de paren- 
tesco em combinagao com estimativas de idade, mediante uso 
de metodologia de relogio molecular, tambem dao indicios de 
que o transporte de diasporos a distancia entre o continente e 
ilhas do Hemisferio Sul, por exemplo, nao e um acontecimento 
raro em escala temporal geologica. Ocorrencias de dispersao a 
distancia entre, Australia/Nova Zelandia e America do Sul, por 
exemplo, podem ser postuladas para Taraxacum e Gentianella , 
entre outros generos. 

Na discussao de autofecundagao e fecundagao cruzada, foi 
demonstrado que mesmo fecundagao cruzada eventual pode 
contribuir consideravelmente para a manutengao de variagao 
genetica. Analogamente, aqui vale que fluxo genico em grandes 
distancias como transporte de polen ou diasporos por grandes 
distancias tambem pode contribuir para a manutengao e incre- 
mento da variagao genetica. Com isso, os eventos de excegao 
dificilmente observados em transporte de polen e diasporos ga- 
nham um importante papel. 

Um outro aspecto da relagao entre fluxo genico e a 
variagao genetica de populates e a forma de vida (ver 
4.2.4) da especie em questao. A duragao de vida como 
um aspecto da forma de vida e importante porque, no 
decorrer dos anos, populates de especies perenes tern 
maior probabilidade de receber e tambem contribuir 
com material genetico de outras populates do que, por 
exemplo, especies anuais. Isso leva a um grande incre- 
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Figura 9-22 Distribuigao da frequencia da distancia de dispersao 
de sementes de Verbascum thapsus. (Segundo E.J. Salisbury, de 
Harper, 1977.) 


mento da variagao genetica dentro de populagoes de 
especies perenes. 

9.2 Padroes e causas da variagao 
natural 


9.2.1 Sele 9 ao natural 


Em geral, os padroes intraespecificos de variagao gene¬ 
tica observados na natureza nao sao casuais, mas sim 
correlacionados com atributos do ambiente e da especie 
vegetal considerada. A variagao intraespecifica da epo- 
ca de floragao de especies arboreas oriundas do norte e 
do sul, por exemplo, ja era conhecida desde o inicio do 
seculo XVIII. Porem, ate os experimentos do ecologo e 
geneticista sueco G. Turesson, na decada de 1920, havia 
controversia se essa variagao, contanto que sua existen- 
cia fosse admitida, tinha uma base genetica ou era ape- 
nas resultante de influences ambientais. Por meio do 
cultivo em condigoes iguais de especies de ampla dis¬ 
tribuigao e presentes em locais distintos, Turesson pode 
demonstrar que as diferengas morfologicas observaveis 
nos ambientes naturais, em geral, pelo menos em par¬ 
te permanecem nas condigoes de cultura. Com isso, ele 
concluiu que existe variagao genetica no ambito espedfi- 
co. Como materiais de diferentes procedencias com eco- 
logia comparavel (por exemplo, populagoes de dunas de 
Hieracium umbellatum) apresentavam sempre caracteres 
semelhantes e diferenciavam-se consistentemente de 
materiais de outras procedencias com ecologia de outro 
tipo (por exemplo, populagoes de falesias costeiras), ele 
concluiu tambem que a variagao genetica intraespecifi¬ 
ca esta correlacionada com as condigoes do ambientais 
do local de procedencia. Os resultados e conclusoes de 
Turesson puderam ser confirmados e detalhados em um 
grande numero de experimentos desse tipo. Portanto, 
pode-se assegurar que a variagao genetica interespecifica 
em correlagao com condigoes ambientais e um fenomeno 
amplamente difundido. 

Ao longo de uma transegao oeste-leste pela California, da cos¬ 
ta ate as altas montanhas da Sierra Nevada californiana e a vi- 
zinha Great Basin, em varias especies pode ser documentada a 
correlagao de fatores climaticos com variagao genetica. Plantas 
de Achillea lanulosa, por exemplo, procedentes de diferentes 
altitudes da Sierra Nevada e da Great Basin distinguem-se en¬ 
tre si, pela altura, entre outros parametros (Figura 9-23). O 
estudo de Andropogon scoparius (Poaceae), distribuida ampla¬ 
mente do sul ate o norte da America do Norte, demonstrou 
que populagoes do norte necessitam de exposigao mais longa 
a luz (15 h/dia) que as do sul (14 h/dia), para indugao da flo- 
ragao. Para compreender essa observagao, e necessario saber 
que o comprimento do dia no verao aumenta com a latitude e 
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Figura 9-23 Ecotipos da mil-folhas (= aqui- 
leia) californiana (A. granulosa, tetraploi- 
de) de diferentes altitudes (1.400, 3.350, 
2.100 m), ao longo de uma transegao de 
cerca de 60 km atraves da Sierra Nevada 
e da vizinha Great Basin, a cerca de 38° 
de latitude norte. Cerca de 60 individuos 
de cada populagao foram cultivados em 
Stanford (30 m), a partir de sementes. Os 
diagramas (laranja) mostram as variagoes 
hereditarias do comprimento do caule/ 
eixo, o valor medio (seta) e urn indivfduo 
tfpico de cada populagao. (Segundo J. Clau¬ 
sen, D.D. Keck e W.M. Hiesey.) 



que muitas plantas dependem do comprimento do dia para a 
indugao da floragao. Uma correlagao entre a variagao genetica 
e diferentes condigoes de solo pode ser comprovada em Achil¬ 
lea borealis, por exemplo. Aqui, plantas procedentes de solos 
serpentina sao capazes de crescer em experimentos sobre so¬ 
los serpentina (serpentina e uma rocha metamorfica sobre a 
qual formam-se solos ricos em magnesio e pobres em calcio). 
Exemplares da mesma especie que na natureza nao ocorrem 
em solos serpentina, ao contrario, crescem muito mal em 
experimento sobre esse tipo de solo. Em Anthosanthum odo- 
ratum, pode ser demonstrado que individuos originarios de 
locais pobres em calcio necessitam para o seu crescimento de 
quantidades muito menores deste elemento do que individuos 
originarios de locais ricos em calcio. Muitas especies (por 
exemplo, Agrostis capillaris, Anthoxanthus odoratum , Festuca 
ovina, Mimulus guttatus , Plantago lanceolata , Rumex acetosa) 
possuem genotipos que podem crescer sobre solo contamina- 


do com metais pesados (por exemplo, cadmio, cobre, zinco), 
enquanto outros genotipos nao apresentam essa capacidade. 
A diferenciagao intraespecifica pode mostrar correlagao nao 
apenas com fatores abioticos do ambiente, mas tambem com 
fatores bioticos. Como muitas outras especies, Trifolium repens 
tambem pode confer glicosideos cianogenicos, cuja degrada- 
gao enzimatica em tecido lesado provoca a liberagao de ciane- 
to. A especie e polimorfa para esse carater. Pode-se demons- 
trar, que a frequencia relativa de genotipos cianogenios (com 
glicosideos cianogenicos) e acianogenicos (sem glicosideos 
cianogenicos) em grandes escala e correlacionada nao apenas 
com a temperatura do local de ocorrencia (Figura 9-24), mas, 
observando-se em escala menor, tambem com a ocorrencia de 
caramujos como predadores dessa especie de trevo. Plantago 
major de locais intensamente pisoteados, ao contrario de espe- 
cimes oriundos de locais nao pisoteados, tern forma prostrada 
a ascendente, em vez da forma de crescimento ereta. Alem dos 


Figura 9-24 Diferenciagao clinal do trevo-branco 
(Trifolium repens). A frequencia do alelo A respon- 
savel pela formagao de glicosideos cianogenicos 
(em comparagao com a) nas populagoes e demons- 
trada porcirculos com setores pretos (4) e brancos 
(a). Da regiao do Mar Mediterraneo ate o norte da 
Europa, a frequencia e correlacionada com as iso- 
termas de janeiro (mapa a esquerda); nos Alpes (fi¬ 
gura parcial a direita, diagramas), e correlacionada 
com a altitude. (Segundo H. Daday.) 
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Figura 9-25 Diferenciagao ecologica em espermatofitas. A Ecotipos da azeda (Oxyria digyna) (Polygonaceae) e suas diferentes normas 
de reagao: taxas medias de fotossmtese O e respiragao A, medidas em mg C0 2 por dm 2 de area foliar, na dependencia da temperatura, 
em uma raga sulalpina (preto) e uma do norte do Artico (laranja). B Variagao clinal do pinheiro (Pinus sylvestris ): Em condigoes iguais 
de cultivo, 52 procedencias europeias mostraram estreita correlagao da materia seca das aciculas (como medida da resistencia ao frio) 
com o numero de horas do dia no primeiro dia da primavera (temperatura media +6°C), nos seus ambientes naturais (como medida 
da latitude geografica, continentalidade e duragao do periodo de vegetagao). (A segundo H.A. Mooney e W.D. Billings, B segundo 0. 
Langlet.) 


exemplos citados, a diferenciagao intraespecifica em correla¬ 
gao com fatores ambientais variaveis pode ser demonstrada 
pelo uso fotossintetico da luz disponivel, resistencia a seca, 
resistencia a geada, ataque de parasitos, herbivoria, eficiencia 
de polinizador, concorrencia com a vegetagao vizinha e assim 
por diante. (Figura 9-25). 

A distribuigao espacial detalhada da variagao genetica 
na natureza pode apresentar diferentes padroes. Se um fa- 
tor ambiental correlacionado com um carater vegetal tiver 
distribuigao descontinua na natureza (por exemplo, solos 
basicos ou acidos sobre rocha calcarea ou silica nos Al- 
pes), as plantas tambem podem mostrar variagao mais ou 
menos descontinua. Se, ao contrario, um fator ambiental 
variar continuadamente (por exemplo, temperatura media 
decrescente com altitude crescente), e de se esperar varia¬ 
gao genetica intraespecifica continua nas plantas exami- 
nadas. Variagoes intraespecificas descontinua e continua 
foram muitas vezes distinguidas entre si como variagoes 
ecotipicas (ecotipos) ou variagoes clinais. 

A causa da variagao intraespecifica correlacionada 
com o ambiente e a selegao natural. Selegao natural tern 
como premissa que individuos diferentes (genotipos) de 
uma populagao em um determinado local distinguem-se 
geneticamente em relagao ao seu sucesso reprodutivo 
(aptidao ou fitness). O objeto da selegao natural e, com 
isso, o genotipo individual, o fenotipo em ultima analise 
realizado, ou seja, o individuo. Se diferentes genotipos de 
uma populagao apresentam fitness diferentes, a selegao 
natural acontece. Como resultado da selegao natural, a 
frequencia relativa de alelos (frequencia alelica) pode 
modificar-se, tan to em comparagao entre diferentes es- 


tagios de desenvolvimento em uma geragao quanto entre 
geragoes subsequentes (ver Quadro 9-2). A alteragao de 
frequences alelicas ao longo da sequencia de geragoes e 
evolugao. Selegao natural explica tambem o ajuste geneti- 
co (adaptagao), em que um genotipo com maior fitness e 
melhor adaptado as suas condigoes ambientais concretas. 
A variagao ambientalmente correlacionada, portanto, na 
maioria dos casos, pode ser compreendida como varia¬ 
gao adaptativa. 

Um carater pode, entao, ser interpretado como adap¬ 
tagao genetica se for hereditario e contribuir para o au- 
mento do sucesso reprodutivo, ou seja, do fitness de um 
individuo. Com o conceito adaptagao e descrito tanto o 
processo quanto o estado de adaptagao. Em um primeiro 
momento, o processo de adaptagao genetica consiste na 
origem de um atributo por mutagao, ou seja, completa- 
mente ao acaso. Se o atributo recentemente criado con- 
ferir ao individuo um fitness mais elevado, no proximo 
passo do estabelecimento da adaptagao genetica havera 
propagagao desse atributo na populagao por meio de se¬ 
legao natural. 

Para a comprovagao da selegao natural como causa de 
adaptagao nao e suficiente observar uma correlagao da va¬ 
riagao genetica com determinadas variaveis do ambiente. 
Antes, e necessario demonstrar que diferentes genotipos 
em diferentes ambientes apresentam diferentes fitness, ou 
que um genotipo em seu ambiente natural tern um fitness 
maior que em um ambiente estranho. Isso pode ocorrer 
se genotipos diferentes forem expostos ao fator ambiental 
provavelmente decisivo e seus fitness forem medidos ou se 
materials de diferentes origens forem transplantados re- 
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Quadro 9-2 


Genetica de populagoes 


Evolugao como modificagao de frequencias alelicas e de geno¬ 
tfpicas em geragoes subsequentes e tratada e explicada quanti- 
tativamente pela genetica de populagoes. Um elemento central 
da genetica de populagoes e a Lei de Hardy-Weinberg, que 
mostra sob quais condigoes as frequencias alelicas e genotipi- 
cas permanecem inalteradas em geragoes subsequentes. Este 
pode ser o caso, se 


• o fitness de diferentes genotipos e igual, 

• o cruzamento entre os dois genotipos e casual, 

• nenhum novo alelo ocorre por mutagao ou fluxo genico 

• e uma populagao suficientemente grande exclui flutuagoes 
casuais de frequencias alelicas (deriva genetica). 


A Equagao de Hardy-Weinberg define a relagao entre frequen¬ 
cias alelicas e frequencias genotfpicas. Se em um loco genetico 
pea frequencia do alelo 4 e q e a frequencia do alelo a, sendo 
que esses dois alelos somam a totalidade dos alelos nesse loco 
(p + q = 1), obtem-se a frequencia do genotipo AA de p 2 , a do 
genotipo Aa de 2pq e a do genotipo aa de q 2 . Com isso, vale 
AA + Aa + aa = p 2 + 2pq + q 2 = 1. Essa relagao permite calcular, 
a partir das frequencias genotfpicas observadas, as frequencias 
alelicas e vice-versa, calcular frequencias genotfpicas esperadas 
a partir de frequencias alelicas. 

Se em uma geragao a frequencia genotfpica observada 
desvia-se da frequ§ncia genotfpica esperada a partir da fre¬ 
quencia alelica da geragao parental, a populagao nao se encon- 
tra no equilfbrio de Hardy-Weinberg. As causas disso podem 
ser rupturas nas condigoes da Lei de Hardy-Weinberg acima 
citadas. 

Uma causa poderia ser que o fitness f dos genotipos e di- 
ferente. E possfvel calcular os efeitos de fitness diferentes sobre 
a frequencia alelica em geragoes subsequentes: em um exem- 
plo simples, pode-se admitir que o fitness de AA e Aa e igual 
a 1, mas aa tern apenas um fitness reduzido de 1 - s. A letra s 
identifica coeficiente de selegao e e s =1 - f. Se no exemplo 
os genotipos AA e Aa tern um fitness de 1, a taxa relativa de 
sobrevivencia do genotipo aa poderia estar em 90% de AA e Aa. 
0 fitness f seria entao 0,9 e o coeficiente de selegao s = 0,1. Na 
populagao inicial, a frequencia dos genotipos e AA = p 2 , Aa = 
2pq e aa = q 2 . Apos selegao, as frequencias relativas dos tres 
genotipos AA = p 2 , Aa = 2pq e aa = q 2 (1 - s). 

0 tamanho total da populagao e p 2 + 2pq + q 2 ( 1 —5). 

Se nesta formula p for substitufdo por 1 - q, (p + q = 1, do 
que se segue: p = 1 - q), pode-se simplificar a expressao para o 
tamanho total da populagao para 1 - sq 2 . A frequencia do geno¬ 
tipo na populagao total e entao 


AA - 


1 — sq 


Aa = 


2pq 

1 -sq 2 


q 2 0-s) 

1 -sq 2 


A frequencia p p como frequencia de p apos selegao, da-se por 


p i= 


p 2 +pq 

1 -sq 2 ' 


(Equagao 9-4) 


(frequencia AA + metade da frequencia Aa como parte da po¬ 
pulagao total). A diferenga Ap entre a frequencia p 1 depois da 
selegao e a frequencia p antes da selegao e: 

\ _ „_P 2+ Pq __ P 2 +pq-p + spq 2 

Ap - p, " p- 7 - " P-;- 

1 -sq 2 1 - sq 2 

_ p(p + q — 1 + sq 2 ) _ spq 2 

1-sq 2 1 - sq 2 (Equagao 9-5) 


Se antes da selegao p = q = 0,5 e s = 0,1, 


Ap = 


0,1 • 0,5 • 0,5 2 
1-0,1 ■ 0,5 2 


= 0,0128. 


A frequencia de p 1 e, portanto, 0,5128 e a frequencia de q 1 e 
0,4872. Com esta formula, pode ser calculado e previsto o de- 
senvolvimento da frequencia alelica de geragoes subsequentes 
em cruzamentos casuais, mas com fitness diferentes dos genoti¬ 
pos. Admitindo que o coeficiente de selegao do genotipo homo- 
zigoto recessivo e aa = 1 , ou seja, que indivfduos com este ge¬ 
notipo nunca chegam a reproduzir-se, pode-se estabelecer uma 
relagao entre a frequencia original q 0 do alelo a e a frequencia q n 
de a depois de n geragoes: 

q 0 

q " = i + nq (Equagao 9-6) 


Em uma frequencia original q 0 = 0,5 a frequencia q n do alelo a 
depois de 10 geragoes (n = 10 ), por exemplo, e de total exclusao 


0,5 

q, ° 1 + 10-0,5 


0,083. 


Isso deixa claro tambem que mesmo fitness muito pequeno de 
um genotipo homozigoto nao pode levar a eliminagao do seu 
alelo, pois esse alelo mantem-se nos genotipos heterozigotos. 
Esse fato esclarece o grande significado evolutivo da diploidia 
na grande maioria dos organismos e, com isso, a possfvel he- 
terozigose. Esses calculos se tornam complicados se em uma 
populagao os cruzamentos nao sao casuais, se ocorre fluxo ge¬ 
nico entre populagoes ou se o fitness dos genotipos se modifica 
com o passar das geragoes, por exemplo, em dependencia de 
sua frequencia. As analises quantitativas sao ainda mais com- 
plicadas, se a selegao for considerada nao apenas em um loco 
genetico, mas sim em dois ou mais locos que se influenciam 
reciprocamente. Ao mesmo tempo, esse caso reflete melhor as 
condigoes naturais, pois apenas uns poucos atributos fenotfpi- 
cos sao codificados por so um loco genetico. 
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ciprocamente na natureza (do ingles reciprocal transplan¬ 
tation). Finalmente, os distintos fitness de individuos de 
uma populagao podem tambem ser determinado em seu 
ambiente natural. 

Plantago major oferece um exemplo para o primeiro experi- 
mento implantado. Nessa especie, foi possivel observar que 
plantas em locais pisoteados tem inflorescencias mais ou 
menos prostradas; material de locais nao pisoteados, porem, 
apresentam inflorescencias eretas. Essa diferenga observada 
na natureza manteve-se tambem em cultura sob condigoes 
iguais. O resultado do pisoteio experimental das diferentes 
procedencias (para tanto, pesos de metal de tamanho ade- 
quado foram deixados cair repetidamente sobre as plantas, de 
modo que a pressao exercida por unidade de superficie cor- 
respondesse aquela de um adulto medio) mostrou que as pro¬ 
cedencias prostradas foram menos afetadas estatisticamente 
em seu fitness (medido, por exemplo, como materia seca dos 
orgaos reprodutivos) pelo pisoteio artificial do que as de pro- 
cedencia ereta. Nesse exemplo, o fitness das formas de cresci- 
mento prostrada e ereta foram quase iguais no controle nao 
pisoteado. Em experimentos de transplante redproco, popula¬ 
tes de uma especie de locais contrastantes sao reciprocamen- 
te trocadas. Assim, por exemplo, material de Achillea lanulosa 
da costa da California foi transplantado para local montanho- 
so e material montanhoso foi transplantado para a costa. Nos 
dois casos, encontrou-se um fitness mais baixo das populates 
no ambiente estranho do que no seu ambiente de origem. Am- 
bos experimentos permitem concluir que as diferengas entre 
populates de diferentes ecologias observadas na natureza sao 
o resultado de selegao natural e podem ser interpretadas como 
diferengas adaptativas. Em comparagao com a analise experi¬ 
mental de apenas um fator ambiental, o transplante redproco 
tem vantagem, pois o fitness pode ser medido em relagao ao 
ambiente como um todo, sem a necessidade de identificagao, 
frequentemente dificil, de um eventual fator ambiental impor- 
tante para a variagao. 

Nao esta de modo nenhum esclarecido se cada carater de 
um organismo pode ser interpretado como adaptagao. Alterna- 
tivamente, existe a possibilidade que caracteres seletivamente 
neutros surgidos por mutagao sejam mantidos por processos ge- 
neticos especiais (por exemplo, pleiotropia, acoplamento gene- 
tico). De um carater seletivamente neutro poderia ser esperado 
que mutates, pudessem ser observadas com relativa frequen- 
cia e nao desaparegam rapidamente por selegao natural, desde 
que nao influenciem na neutralidade. Uma determinada cons- 
tancia do carater significaria que a variagao limitada e o resul¬ 
tado da selegao natural. Portanto, nao e possivel considerar que 
cada atributo de um organismo seja uma adaptagao perfeita. Em 
relagao a isso, antes de tudo, e de se pensar que uma estrutura 
ou atributo em geral tem um grande numero de relates com 
o ambiente e, portanto, eventualmente deve ser compreendida 
como resultado de compromisso entre formas de selegao atuando 
em diferentes diretes. Em agoes genicas pleiotropicas ou tam¬ 
bem em acoplamento genetico estreito, um atributo codificado 
por gene pleiotropico ou por um complexo genico estreitamente 
acoplado pode ser favorecido pela selegao em detrimento de um 



Figura 9-26 Selegao estabilizadora, dirigida e disruptiva. A ampli¬ 
tude de variagao (abscissa) das populagoes originais (embaixo) e 
determinada pela frequencia de individuos de heranga diferente: 
mantida, deslocada ou separada pelas diversas formas de selegao. 
(Segundo K. Mather.) 

outro atributo codificado pelo mesmo gene ou complexo genico. 
A ocorrencia desse atributo e, entao, adaptativa. 

Dependendo do seu efeito sobre um carater, e possi¬ 
vel distinguir selegao dirigida, disruptiva e estabilizadora 
(Figura 9-26). No caso de selegao dirigida, em conse- 
quencia de maior fitness do genotipo no extremo de uma 
variagao genetica com distribuigao normal existente em 
uma populagao, nas geragoes seguintes ocorre um desvio 
da variagao em diregao a esse extremo. Na selegao dis¬ 
ruptiva, os genotipos das duas extremidades da variagao 
tem maior fitness do que os genotipos no meio da popu¬ 
lagao. O resultado e o inicio de uma bifurcagao da po¬ 
pulagao. Por meio de selegao estabilizadora, finalmente, 
sao eliminados os genotipos externos a variagao da po¬ 
pulagao parental, originados por recombinagao genetica 
durante a reprodugao. Com isso, nao se altera a variagao 
genetica na sequencia das geragoes adultas. No exemplo 
da selegao estabilizadora, fica claro que a selegao natural 
nao deve resultar em modificagao das frequences aleli- 
cas na evolugao. 

A variagao genetica intraespedfica nao e correlacio- 
nada apenas com o ambiente. Especialmente a analise 
de variagao genetica em nivel molecular tem mostrado 
que os padroes encontrados sao em parte tambem cor- 
relacionados com os aqueles atributos que compoem o 
sistema de recombinagao das plantas e por eles podem 
ser esclarecidos. Nesse caso, e sobretudo particularmen- 
te interessante a comparagao da variagao dentro e entre 
populagoes. Em geral, o sistema de fertilizagao expres- 
sa-se de modo que especies autogamicas em grande 
proporgao apresentam relativamente pouca variagao 
dentro, mas relativamente elevada variagao entre popu¬ 
lagoes. Em especies de fecundagao cruzada, as relagoes 
sao inversas, com relativamente maior variagao dentro 
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da mesma populate* do que entre populates. A expli¬ 
cate* para esse padrao esta, por um lado, no efeito ge- 
netico da autofecunda^ao continuada e, por outro lado, 
na distinta amplitude da troca genetica (fluxo genico) 
entre populates autogamicas e alogamicas. A autofe- 
cunda^ao conduz a perda de variato genetica na popu¬ 
lato e, ao mesmo tempo, contribui para o isolamento 
de populates vizinhas. A influencia do fluxo genico so- 
bre a estrutura da variato genetica intraespecifica fica 
tambem evidente, se os mecanismos de transporte de 
polen e de diasporos sao comparados entre si. Especies 
polinizadas pelo vento e especies dispersadas pelo vento 
apresentam relativamente maior variato entre popu¬ 
lates que especies polinizadas por animais e especies 
dispersadas por animais ou especies sem mecanismos 
especiais de dispersao. Assim, tem-se a impressao de 
que as distancias de fluxo genico e, com isso, as trocas 
geneticas, sao em media maiores entre populates de 
especies polinizadas e especies dispersadas pelo vento 
que em especies polinizadas e especies dispersadas por 
animais. Em rela^ao as formas de vida, foi observado 
que especies anuais apresentam menor variato na po¬ 
pulate) e maior varia^ao entre as populates que espe¬ 
cies perenes herbaceas de vida curta; estas, por sua vez, 
apresentam menor variato na populato e maior va¬ 
riato entre populates que especies perenes lenhosas 
de vida longa. Uma possivel explicate para esse padrao 
esta em uma determinada correlate entre autofecun- 
da^ao e baixo fluxo genico com dura^ao de vida curta 
e entre fecundate cruzada e maior fluxo genico com 
longa dura^ao de vida. Uma outra razao esta no fato de 
que populates de especies longevas ao longo do tempo, 
com maior probabilidade, sao geneticamente enriqueci- 
das por fluxo genico de outras populates que especies 
de vida curta, porque o numero de eventos reprodutivos 
e maior na vida de uma especie de vida longa. Por fim, 
em especies com propagate assexual total ou parcial, a 
variato genetica e menor que em especies com repro- 
du$ao apenas sexual. 

9.2.2 Deriva genetica 


Um outro fator que influencia a estrutura genetica de es¬ 
pecies e o acaso. Desvios casuais de frequences alelicas 
em gerates subsequentes sao conhecidas como deriva 
genetica. Esses eventos podem ocorrer especialmente se 
o tamanho da populate e fortemente reduzido, sendo 
que a probabilidade de desvio casual na frequence ale- 
lica aumenta proporcionalmente a diminui^ao do ta¬ 
manho da populato. Nessas circunstancias, o tamanho 
da populato e decisivo nao no sentido do numero de 
individuos que podem ser contados, mas sim quanto 
ao numero efetivo de individuos que contribuem para a 


constituito da proxima gera^ao. Tamanho populacional 
e tamanho populacional efetivo podem se distinguir niti- 
damente. O resultado da deriva genetica pode ser a perda 
de um alelo e, com isso, a homozigose de todos os indi¬ 
viduos para o outro alelo (fixato) de um loco genico. O 
tamanho da populato pode ser reduzido se poucos ou 
ate mesmo um individuo (entao, hermafrodita ou auto- 
gamico; por exemplo, por dispersao a distancia para uma 
ilha ou ao ser levado por seres humanos) iniciarem uma 
nova populato (efeito do fundador; do ingles , founder 
effect). Mudan^as ambientais drasticas tambem podem 
diminuir severamente o numero de individuos em uma 
populato (do ingles bottleneck). 

Um exemplo para o efeito do fundador e Echinochloa micros- 
tachya (Poaceae) levada pelos seres humanos da America do 
Norte para a Australia. Enquanto na America do Norte cada 
populato desta especie diferencia-se das outras populates 
por uma combina^ao propria de alelos, 18 de um total de 20 po¬ 
pulates examinadas na Australia eram geneticamente identi- 
cas. Esses padroes, porem, nao ocorrem obrigatoriamente. Isso 
pode ser demonstrado em Apera spica-venti , levada da Europa 
para a America do Norte, que apresenta nos dois continentes 
uma propor^ao semelhante de variato genetica, provavelmen- 
te como resultado de transportes repetidos. 

A constante mudan^a no nivel maximo do gelo no Quater¬ 
nary e as alterates climaticas a ela relacionadas influenciaram 
fortemente os tamanhos das populates de todos os organismos 
afetados. Com isso, e possivel explicar que os refugios de um 
grande numero de especies arboreas sao caracterizados por uma 
variato genetica relativamente alta, mas as regioes colonizadas 
ao final da era do gelo no Norte, em compara^ao, sao genetica¬ 
mente empobrecidas (Figura 9-27). Um padrao de variato ge¬ 
netica como este se origina porque a colonization de territories 
antes congelados ocorreu nao apenas por expansao continuada 
da populato em avan^o. Em vez disso, ocorreram repetidas re- 
dutes no tamanho da populato no territory recentemente co- 
lonizado, determinadas por mudan^as climaticas relativamente 
rapidas, ou poucos ou isolados individuos conseguiram estabele- 
cer-se muito alem das fronteiras das populates em avan^o (ver 
Figura 13-20). 

O fato de que padroes de variato genetica podem 
ser esclarecidos com eventos casuais lan^a novamente 
a questao sobre o papel da sele^ao natural (ver 9.2.1). 
Questiona-se, em geral, em que contexto a sele^ao na¬ 
tural e neutra, isto e, em que medida diferentes genoti- 
pos podem apresentar o mesmo fitness. Para caracteres 
fenotipicos, pode-se generalizar que genotipos distin- 
tos muitas vezes tambem apresentam diferentes fitness. 
Com isso, o padrao de variato genetica em caracteres 
fenotipicos e frequentemente o resultado de seleto na¬ 
tural. Para caracteres moleculares, foi primeiramente 
postulado por M. Kimura que a maioria dos genotipos 
presentes em uma populate) possuem o mesmo fitness 
e, assim, sao seletivamente neutros. Com isso, nao se 
duvida que o efeito da maioria das novas mutates e ad- 
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Figura 9-27 Distribuigao geografica de 
diferentes tipos de plastfdios de Alnus glu- 
tinosa. Nos refugios da era do gelo, no sul 
da Europa, encontra-se maior diversidade 
genetica que nas regioes colonizadas a 
partir de la. Cfrculos com segmentos pre- 
tos e brancos indicam populagoes hete- 
rogeneas em relagao ao tipo de plastidio. 
(Segundo Kinge Ferris, 1998.) 



verso, pois essas mutagoes sao eliminadas por selegao. 
Kimura considerou que a variagao genetica em nivel 
molecular e antes o resultado da deriva genetica que de 
selegao natural. 

Essa teoria da evolugao neutra baseia-se na observagao de: 
uma taxa de evolugao de proteinas muito alta, considerando- 
-se a premissa da selegao natural; uma diversidade muito alta 
de proteinas em especies; uma determinada constancia da 
taxa de evolugao de proteinas, em comparagao entre diferen¬ 
tes linhas de desenvolvimento; e uma maior taxa evolutiva de 
partes nao funcionais de enzimas, em comparagao com par¬ 
tes funcionais. A argumentagao original, baseada na analise 
de sequencias proteicas, depois foi modificada pela analise de 
sequencias de DNA. 

A resposta a pergunta se evolugao molecular e mais forte- 
mente influenciada por deriva genetica ou por selegao natural 
depende em grande parte das premissas sobre tamanhos popu- 
lacionais, taxas de mutagao e coeficientes de selegao. Ja que es¬ 
sas grandezas em geral sao estimadas e dificilmente podem ser 
determinadas quantitativamente, alguns padroes de variagao 
genetica podem ser esclarecidos, tanto por um modelo neutral 
quanto por um modelo selecionista, dependendo da escolha 
das grandezas das premissas. Por conseguinte, a pergunta so¬ 
bre o significado relativo de deriva genetica e selegao nao pode 
ser respondida definitivamente. Com certeza, e valido que, por 
exemplo, mutagoes silenciosas ou algumas sequencias de DNA 
nao transcritiveis evoluem neutralmente e, com isso, tanto deriva 
quanto selegao tern influencia sobre a evolugao molecular. Mas a 
deriva pode participar tambem na evolugao fenotipica. 


9.3 Especiagao 


9.3.1 Definicoes de especie 


A discussao sobre a variagao genetica intraespecifica e os 
mecanismos de especiagao necessitam evidentemente de 
uma definigao de especie. Essa definigao e extremamente 
dificil e controvertida. Na pratica sistematica, a maioria 
das especies e descrita com base nas variagoes morfolo- 
gicas observadas. Assim, e utilizado um conceito morfo- 
logico de especie (conceito de especie taxonomico com 
base no fenotipo). Com isso, o sistemata procura por 
descontinuidade correlata em diferentes caracteres na va¬ 
riagao fenotipica, principalmente na morfologica (Figura 
9-28). Essa descontinuidade objetivamente documentada 
e considerada como limite especifico. Variagao intraespe¬ 
cifica e continua e variagao interespecifica e descontinua. 
Neste sentido, e necessario considerar que, em casos es- 
peciais, tambem pode existir variagao descontinua dentro 
das especies, em forma de polimorfismos (por exemplo, 
heterostilia em Primula , dioicia, ver 9.1.3). Nessa situa- 
gao, sao necessarios outros criterios para a delimitagao de 
especies. Por isso, a especie morfologica tern, sobretudo, 
um componente subjetivo muito forte, pois e dificil esta- 
belecer criterios objetivos para a extensao necessaria em 
descontinuidade fenotipica. 
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Figura 9-28 Representagao esquematica de variagao correlata 
descontfnua entre especies em caracteres qualitativos e quantitati- 
vos. As especies A e B diferenciam-se pela cor da flor, indumento do 
pedicelo, comprimento da folha e comprimento do fruto. 


Enquanto a definigao morfologica de especie, em principio, nao 
faz qualquer consideragao sobre o processo evolutivo, outras de- 
finigoes de especie tentam levar em consideragao os resultados 
de tal processo. O conceito biologico de especie formulado por 
E. Mayr define especies como grupos de populagoes naturais que 
cruzam entre si e sao isoladas reprodutivamente de outras popu¬ 
lagoes (ou seja, outras especies). O isolamento reprodutivo tern 
base genetica. Essa definigao implica que especies sao reconhe- 
civeis porque nao hibridizam com outras especies. Hibridizagao 
foi usada e discutida como criterio de reconhecimento de espe¬ 
cies muito antes de Mayr. 

No conceito biologico de especie e enfatizado o isolamento 
reprodutivo de uma especie em relagao a outras. O conceito de 
reconhecimento de especie (do ingles recognition species con¬ 
cept ), enfatiza, ao contrario, o reconhecimento de parceiros de 
cruzamento dentro da especie. O conceito ecologico de espe¬ 
cie define especie como um grupo de populagoes que ocupam o 
mesmo nicho ecologico. Com isso, admite-se que a integridade 
de especies se estabelece pelo fato de que os individuos e popula¬ 
goes a ela pertencentes, em fungao da ecologia semelhante, estao 
submetidos tambem a mesma selegao. O conceito genetico de 
especie procura explicar a existencia de especies pelo fato de que, 
em consequencia de sua estrutura genetica propria, elas podem 
variar apenas dentro de determinados limites. 

Enquanto os conceitos biologico, ecologico e genetico, bem 
como o conceito de reconhecimento de especie, nas suas defini- 
goes limitam-se a organismos hoje existentes, outros conceitos 
procuram definir a especie tambem em sua dimensao historica. 
O conceito evolutivo de especie de G.G. Simpson a define como 
uma linha de desenvolvimento (ou seja, uma sequencia de po¬ 
pulagoes consecutivas) que se desenvolve independentemente de 
outras dessas linhas de desenvolvimento e tern seu proprio papel 
e tendencia evolutivos. 


Finalmente, nos conceitos filogeneticos (cladisticos), 
existentes em diversas variagoes, sao reunidos os membros de 
uma linha de desenvolvimento descendente de um ancestral 
(monofiletica), desde seu surgimento (por especiagao) ate seu 
fim (ou seja, ate a proxima especiagao). Aqui, portanto, e en- 
fatizada a origem comum de um ancestral como base para o 
reconhecimento de especies, e ao menos em parte e exigido que 
as especies sejam definidas apenas por seus atributos proprios 
(autapomorfias). 

E evidente que os distintos conceitos de especie foram for- 
mulados sob enfase de diferentes pontos de vista teoricos, nao 
excludentes. Independente de seu valor teorico, eles sao muito 
diferentes em sua adequagao a pratica. Com certeza, as unida- 
des definidas pelos diferentes conceitos de especie sobrepoem-se 
muitas vezes. 

Pode-se argumentar que existem especies morfologi- 
cas porque os individuos que as compoem cruzam entre 
si, estao isolados reprodutivamente de outras especies, 
por estarem submetidos a condigoes de selegao seme- 
lhantes, serem o resultado de uma evolugao independen¬ 
te e descenderem de um ancestral comum. Isso significa 
que se pode considerar o conceito morfologico de especie 
como o conceito de sintese maxima das mais diferentes 
observagoes. 

O conceito de especie e muitas vezes considerado nao cientifico, 
pois nao existe um criterio evidente amplamente aceito para o 
uso do nivel de especie. 

Antes da definigao da especie, deveria ser respondida a 
pergunta se e de fato procedente a reuniao de individuos e po¬ 
pulagoes em uma especie como uma unidade basica de variagao 
biologica existente na natureza. Dependendo do ponto de vista 
considerado, essa pergunta pode ser respondida de diferentes 
formas. Ja que a base do processo evolutivo e a populagao, en- 
tendida como um grupo de individuos vivendo e cruzando-se 
entre si em um local (variagoes nas frequences alelicas ocor- 
rem em geragoes subsequentes), pode-se argumentar que o 
andamento do processo evolutivo veda o reconhecimento de 
especies como unidades naturais e especies, tanto quanto uni- 
dades sistematicas maiores (generos, familias, etc.) sao catego- 
rias artificiais. Ate mesmo Darwin reconheceu esse fato. Por 
outro lado, a existencia de populagoes que se cruzam entre si 
e do seu isolamento reprodutivo de outras populagoes e uma 
realidade biologica; alem disso, varias populagoes sao subme- 
tidas, por meio de ecologias semelhantes, a selegoes tambem 
semelhantes, ou varias populagoes com apenas um atributo 
em comum descendem de um mesmo ancestral. A reuniao de 
individuos e populagoes em especies, sob esse ponto de vista, 
baseia-se em uma realidade biologica. 

Resumindo, pode-se dizer que a categoria sistemati- 
ca da especie, independente da dificuldade de sua defini¬ 
gao satisfatoria, e uma referenda ate agora insubstituivel 
para a comunicagao de observagoes cientificas. Ja que na 
pratica a maioria das especies e definida morfologica- 
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mente e muitas especies morfologicas tambem atendem 
aos criterios de diversos outros conceitos de especie, 
especies deveriam ser entendidas aqui como especies 
morfologicas, frequentemente isoladas reprodutivamen- 
te umas das outras. Problemas especiais na defini^ao de 
especies ocorrem tambem em especies agamospermas 
(ver 9.1.3.3). 

Partes de uma especie sao, entao, denominadas subespecies, se 
a maioria dos individuos podem ser enquadrados em uma ou 
outra subespecie, mas tambem existem raramente formas inter- 
mediarias. A varia^ao entre subespecies, portanto, nao e comple- 
tamente descontinua. Alem disso, e importante que subespecies 
tenham areas de distribui^ao diferentes ou diferenciem-se umas 
das outras por sua ecologia. 

Logo, a discussao do processo de especia^ao preci- 
sa esclarecer como surgem, na evolu^ao, de um lado a 
diversidade morfologica e de outro lado o isolamento 
reprodutivo. 

9.3.2 Especia 5 ao por evolu 9 ao divergente 


9.3.2.1 Especiaqao alopatrica 

A varia^ao intraespecifica surge principalmente por muta- 
^ao, recombina^ao, sele^ao natural e deriva genetica. Sob 
a condi^ao de que a troca genetica entre populates ou 
grupos de populates da mesma especie e interrompida, 
o processo da diferencia^ao intraespecifica por distintas 
muta^oes, adapta^ao a ambientes distintos por sele^ao na¬ 
tural e/ou fixa^ao casual de alelos diferentes nas partes de 
uma especie isoladas geneticamente umas das outras pode 
continuar e provocar surgimento de novas especies (ver 
Figura 13-14). Esse processo evolutivo de separa^ao de 
uma especie em duas (ou mais) e denominado especia^ao 
(do ingles speciation). A maneira mais facil de interromper 
o fluxo genico entre populates de uma especie e a sua 
separa^ao espacial. De acordo com isso, esse mecanismo 
de especia^ao e tambem conhecido por especia^ao alo¬ 
patrica ou geografica. Na situa^ao descrita, a divergencia 
continuada das populates isoladas umas das outras e um 
processo gradual e assume-se que a sele^ao natural e a 
principal responsavel pela divergencia. 

A separa^ao espacial e o consequente isolamento de populates 
de uma especie podem ter ocorrido, por exemplo, pela separa^ao 
de massas terrestres durante a deriva continental, pela forma^ao 
de montanhas, pela fragmenta^ao de areas de distribui^ao du¬ 
rante a cobertura de gelo no Quaternario ou pelo soerguimento 
de terras causado pelo aquecimento climatico apos o periodo 
glacial. Mudan^as geologicas e climaticas ao longo da historia da 
Terra provocaram, em inumeros casos, a separa^ao de areas de 


distribui^ao antes continuos e, com isso, as primeiras condi^oes 
para a especia^ao. 

Em vista da quase sempre impossibilidade de ob- 
serva^ao direta do processo de especia^ao na natureza, a 
evidencia mais importante do significante papel da espe- 
cia^ao alopatrica esta no padrao geografico da varia^ao 
intraespecifica, assim como na distribui^ao geografica de 
especies estreitamente aparentadas entre si. Desse modo, 
por exemplo, no pinheiro-negro (Pinus nigra), distribui- 
do na area em torno do Mar Mediterraneo, observam-se 
inumeras subespecies nao sobrepostas (Figura 9-29), e 
dentro das subespecies constatam-se outras diferencia- 
^oes geograficas. A diferencia^ao dentro das subespecies, 
ou as proprias subespecies podem ser interpretadas como 
estagios diferentes da especia^ao alopatrica como um pro¬ 
cesso continuo. 

Em um grupo de especies do genero Gilia (Polemoniaceae) no 
sudoeste da America do Norte, encontram-se subespecies dentro 
de especies geograficamente separadas (G. leptantha) ou vivendo 
proximas umas das outras (G. latifolia ), especies estreitamente 
aparentadas e parcialmente sobrepostas ( G.tenuiflora , G. latiflo- 
ra , G. leptantha), alem de especies menos estreitamente aparen¬ 
tadas alopatricas (G. ochroleuca , G. mexicana) ou simpatricas (G. 
ochroleuca , G. tenuiflora, G. leptantha , G. latiflora) (Figura 9-30). 
Esse padrao de distribui^ao geografica e diferentes graus de pa- 
rentesco e tambem interpretado como especia^ao em diferentes 
estagios. Padroes de distribui^ao e parentesco desse tipo sao en- 
contrados em todo lugar. Gilia ochroleuca nao pode ser cruzada 
com G. tenuiflora , G. leptantha e G. latiflora, que ocorrem na 
mesma regiao (Figura 9-30). Porem, essas tres especies que se 
sobrepoem parcialmente em sua distribui^ao geografica cruzam 
eventualmente entre si. Esse fato evidencia que especies surgidas 
em alopatria podem adquirir mecanismos de isolamento repro¬ 
dutivo, que, entao, permitem uma ocorrencia comum com os 
parentes proximos. 

Deve-se, por outro lado, questionar criticamente se 
esses padroes de distribui^ao geografica realmente sur- 
giram durante o processo de especia^ao alopatrica ou se 
eles podem ter surgido, por razoes muito diversas, apenas 
depois da especia^ao. 

A gradualidade da especia^ao alopatrica e tambem 
evidenciada pelo fato de que as distancias geneticas ave- 
riguadas por compara^ao de isoenzimas entre populates 
de uma subespecie, subespecies de uma especie e especies 
estreitamente relacionadas aumentam mais ou menos 
continuamente. 

9.3.2.2 Isolamento reprodutivo 

Isolamento reprodutivo e um importante pre-requisito da 
especia^ao alopatrica garantida por separa^ao geografica. 
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Figura 9-29 Diferenciagao geografica da area de distribuigao mediterraneo-montana do pinheiro-negro (Pinus nigra). As subespecies estao 
destacadas pelo nome, ragas locais por numeros. (Segundo W.B. Crichtfield e E.L. Little; H. Meusel, E. Jager e E. Weinert; H. Niklfeld.) 


Mecanismos do isolamento reprodutivo determinados 
por atributos das plantas podem ser agrupados de acordo 
com o momento de sua agao. A polinizagao e a fertiliza¬ 
gao sao periodos importantes para isso. Mesmo o contato 
com o estigma de um individuo pelo polen de outra espe- 
cie pode reduzir o sucesso reprodutivo desse individuo. A 
formagao de zigotos pela fertilizagao de uma oosfera com 
celulas gameticas de uma especie estranha e uma perda 
do potencial reprodutivo e, com isso, uma redugao do 
fitness de um individuo. Antes da polinizagao (do ingles 
premating ), os mecanismos importantes de isolamento 
reprodutivo sao: 

• Isolamento ecologico. As especies da erva-benta 
(Geum urbanum e G. rivale ), quase totalmente sobre- 
postas em sua distribuigao geografica, ocorrem, por 
exemplo, em florestas mistas latifoliadas, arbustos e 
cercas (G. urbanum) e em locais umidos diversos (G. 
rivale). Em casos de maior proximidade espacial, fre- 
quentemente verifica-se hibridizagao entre essas duas 
especies. 

• Isolamento temporal. O periodo de floragao de es¬ 
pecies estreitamente relacionadas e que ocorrem na 
mesma area pode ser diferente. Exemplos de deslo- 
camento sazonal da floragao sao Lactuca graminifo- 


lia , que floresce na primavera, e L. canadensis , que 
floresce no verao, no sudeste dos EUA. Um exemplo 
de deslocamento diario (de 24 horas) da floragao e 
oferecido por Silene latifolia (floresce a noite) e S. dio- 
ica (floresce de dia), as quais, porem, estao tambem 
isoladas pela biologia floral. 

• Isolamento por biologia floral. Especies estreita¬ 
mente relacionadas podem ser impedidas de hibridi- 
zar por polinizadores relativamente especificos. Um 
exemplo e o do genero de orquideas Ophrys , no qual a 
estrutura e o aroma florais de especies diferentes imi- 
tam as femeas e feromonios de diferentes especies de 
himenopteros e, por isso, sao visitadas por machos de 
diferentes especies. Na California, Mimulus cardina- 
lis e M. lewisii (Phrymaceae ), especies estreitamente 
aparentadas, sao polinizadas por colibris e mamanga- 
vas, respectivamente. Relacionada a diferenciagao do 
polinizador, tambem e frequente uma diferenciagao 
da morfologia floral, que exclui em cada caso o po¬ 
linizador da outra especie. Esse fenomeno tambem e 
chamado isolamento mecanico. 

Um outro caso de isolamento por biologia floral e a mu- 
danga, relacionada com a especiagao (ou diferenciagao 
intraespedfica), do sistema de fertilizagao de autoincom- 
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Figura 9-30 Especiagao e distribuigao geografica em um grupo de especies do genero Gilia (Polemoniaceae) no sudoeste da America do 
Norte. Constatam-se diversas situagoes: subespecies vizinhas (A, G. latiflora) ou separadas (B, G. leptantha) geograficamente; especies es- 
treitamente relacionadas e parcialmente sobrepostas (C, G. tenuiflora, G. latiflora, G. leptantha ); especies menos estreitamente aparentadas, 
alopatricas (D, G. ochroleuca, G. mexicana) ou simpatricas (E, G. ochroleuca, G. tenuiflora, G. leptantha, G. latiflora). Esse padrao de distribui¬ 
gao geografica e diferentes graus de parentesco e interpretado como especiagao em diferentes estagios. (Segundo Grant, 1991.) 


patibilidade e fecundagao cruzada para auto comp atibi- 
lidade e autofecundagao. Isso foi demonstrado de modo 
intensivo no exemplo da evolugao da autoincomp atibili- 
dade ligada a tristilia para semi-homostilia e autocompa- 
tibilidade, em Eichhornia (Pontederiaceae). Neste caso, 
o isolamento reprodutivo entre as especies resulta da 
autofecundagao. 

Depois da polinizagao (do ingle s post-mating) e antes 
da fecundagao (pre-zigotico), o cruzamento entre espe¬ 
cies pode ser impedido por 

• Incompatibilidade de hibridizagao. Aqui, encon- 
tram-se mecanismos como, por exemplo, repressao 
da germinagao do polen, do crescimento do tubo po- 
linico no estilete ou da liberagao das celulas gameticas 
do tubo polinico. 


Apos a formagao do zigoto, os seguintes mecanismos 
pos-zigoticos tornam-se eficazes: 

• Redugao da viabilidade dos hibridos F r A viabilida- 
de e a vitalidade dos individuos hibridos podem ser 
reduzidas desde a primeira divisao do zigoto ate a flo- 
ragao e frutificagao da planta. 

• Esterilidade do hibrido. A fertilidade dos hibridos 
pode ser reduzida por diferengas geneticas, cromosso- 
micas ou citoplasmaticas entre as especies parentais. 
Diferengas em um ou ate muitos genes no hibrido po¬ 
dem, na combinagao desses genes no hibrido, resultar 
em redugao da fertilidade. 

• Colapso do hibrido. Muito mais que a primeira gera- 
gao de hibridos, as geragoes seguintes mostram redu¬ 
gao na vitalidade ou fertilidade. 
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A aceita^ao da especia^ao alopatrica implica que os 
mecanismos de isolamento citados sao um subproduto 
da crescente divergencia genetica das especies em for- 
ma^ao. 

9.3.2.3 Especia^o peripatrica, parapatrica, 
simpatrica e por efeito do fundador 

Uma critica importante ao modelo da especia^ao alopa¬ 
trica baseia-se na constata^ao de que e dificil identificar 
os fatores responsaveis pela evolu^ao conjunta de nume- 
rosas populates da area de distribuito parcial de uma 
especie. Essa uniao poderia ser viabilizada por fluxo ge- 
nico entre as populates e sele<;ao semelhante na area de 
distribuito parcial como um todo. A isso e necessario 
contrapor que as distancias de fluxo genico na natureza 
geralmente sao pequenas (ver 9.1.3.4) e que as condi- 
$des ambientais muitas vezes variam em areas pequenas 
e as populates estao ajustadas as suas condi<t es locais. 
A partir dessa reflexao, como ponto de partida, foram 
postulados modelos de especia^ao para populates 
pequenas, e isoladas espacialmente. Um exemplo para 
isso e a especia^ao peripatrica (em ingles denominada 
tambem quantum speciation ), na qual se postula que, 
populates na margem da area de distribuito de uma 
especie, que vivem sob condi<;6es ambientais diferentes 
do centro, sao isoladas e podem ser ponto de partida 
para novas especies. As indicates mais importantes 
para esse modelo de especia^ao sao novamente os pa- 
droes de distribuito geografica da varia^ao intraespe- 
cifica ou das especies estreitamente aparentadas. O mo¬ 
delo, em prindpio semelhante, da especia^ao por efeito 
do fundador (do ingles founder effect speciation) nao 
informa como populates pequenas sao isoladas. Neste 
caso, tambem e possivel que unidades de dispersao de 
uma especie cheguem a locais isolados, por exemplo, 
uma ilha. Os dois modelos tern em comum a enfase nos 
processos evolutivos durante e depois do surgimento de 
pequenas populates. Esses processos sao a redu<;ao da 
varia^ao genetica no surgimento de pequenas popula¬ 
tes (deriva genetica, ver 9.2.2) e a rapida evolu^ao e 
surgimento de novos atributos por cruzamentos entre 
parentes (endogamia), apos o surgimento dessas popu¬ 
lates. Nisso esta implicito que, na especia^ao por pe¬ 
quenas populates, os processos casuais tern uma im¬ 
portance maior que a sele^ao natural. 

Lasthenia minor e L. maritima (Asteraceae) representam um 
exemplo de espeda^ao possivelmente peripatrica. A autoin- 
compativel L. minor ocupa uma area de distribuito de terra 
firme na California. A auto compativel L. maritima , ao contra- 
rio, cresce geralmente sobre os rochedos de guano deposita- 
dos na costa californiana. Acredita-se que L. maritima surgiu 
a partir de populates marginais de L. minor , antes que esta 
fosse isolada da terra firme pela eleva^ao do nivel do mar ao 
final da ultima glacia^ao. Lasthenia maritima diferencia-se 


geneticamente de seu presumivel ancestral sobretudo pela 
perda de varia^ao genetica. Um exemplo de especia^ao por 
efeito do fundador e Sanicula (Apicaceae) do Havai, como 
um dos muitos casos de especia^ao a partir de coloniza^ao 
unica de ilhas por poucos diasporos. As quatro especies de 
Sanicula que ocorrem nas tres ilhas do arquipelago do Havai 
sao estreitamente aparentadas com especies californianas do 
genero. A constata^ao de estreita varia^ao genetica tanto do 
grupo de quatro especies como um todo, em compara^ao com 
especies do continente quanto de cada especie, assim como a 
data^ao das sequencias de DNA, tornam possivel concluir que 
o arquipelago tenha sido alcan^ado por poucos ou apenas um 
diasporo uma unica vez, ha cerca de 8,9 milhoes de anos, e 
que as demais especia^oes dentro do arquipelago seguiram o 
modelo de especia^ao por efeito do fundador, ha cerca de 0,9 
milhoes de anos. 

Se a especiato pudesse ocorrer efetivamente apenas 
em pequenas populates, os padroes da distribuito geo¬ 
grafica das subespecies de Pinus nigra (Figura 9-29), por 
exemplo, poderiam ser tambem esclarecidos pelo fato de 
que, apos terem se originado por especiato (ou subespe- 
ciato) peripatrica ou por efeito do fundador em peque¬ 
nas populates, os novos taxons surgidos teriam expandi¬ 
do sua area de distribuito. 

E incontestavel que partes de uma especie, isoladas 
entre si geografica e, com isso, tambem geneticamente, 
poderiam ser pontos de partida para o surgimento de no¬ 
vas especies. Por outro lado, e controverso se tambem po¬ 
pulates de uma especie geograficamente proximas umas 
das outras (parapatricas) ou ocorrentes no mesmo areal 
(simpatricas) podem converter-se em novas especies. Ja 
que a interrupto de fluxo genico e um importante pre- 
-requisito para a evolu^ao divergente, seria necessario um 
mecanismo de isolamento reprodutivo atuando ao mesmo 
tempo com proximidade espacial. Um mecanismo simi¬ 
lar pode surgir se hibridos entre populates vizinhas, mas 
adaptadas a condi^oes ambientais diferentes, tiveram seu 
fitness fortemente reduzido. 

O surgimento do isolamento reprodutivo em populates sim¬ 
patricas, mediante deslocamento do periodo de flora^ao, foi de- 
monstrado em um experimento de sele^ao com duas variedades 
de milho ( Zea mays) (Figura 9-31). Nesse experimento, um cul- 
tivar com frutos amarelos ( yellow sweet) e outro com frutos bran- 
cos (white flint) serviram de ponto de partida. Os frutos produzi- 
dos por hibridiza^ao entre os cultivares podem ser reconhecidos 
pelas suas cores. Fertiliza^ao de uma oosfera white flint por ga- 
metas yellow sweet resulta em frutos amarelos. No experimento, 
individuos de ambos os cultivares foram plantados misturados. 
No imcio do experimento, em media 35,8% dos frutos formados 
por white flint eram amarelos e 46,7% dos frutos formados por 
yellow sweet eram brancos. No cultivo das respectivas gera^oes 
seguintes, foram utilizados frutos dos individuos cuja porcen- 
tagem de frutos hibridos era menor. Com isso, selecionou-se 
contra hibridiza^ao. Apos seis gera^oes de sele^ao, apenas 4,9% 
(white flint) e 3,4 (yellow sweet) dos frutos formados eram hibri¬ 
dos respectivamente. A redu^ao da frequencia de hibridiza^ao 
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Material original 



Apos selegao contra hibridizagao 


67,0 
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Dias da germinagao ate a floragao (com media) 


Figura 9-31 Especiagao simpatrica. Em um 
experimento com Zea mays, a forte selegao 
contra hibridizagao entre dois cultivares (whi¬ 
te flint, yellow sweet) com mesmo periodo de 
floragao leva, apos seis geragoes, a uma sepa- 
ragao clara dos periodos de floragao. (Segun- 
do Paterniani, 1969.) 


ocorreu pela redugao da sobreposigao dos periodos de floragao 
dos dois cultivares. 

Na selegao muito forte contra hibridizagao, ou seja, 
com fitness de individuos hibridos fortemente reduzido, 
e possivel o surgimento parapatrico ou simpatrico ou de 
mecanismos de isolamento e, com isso, uma especiagao 
parapatrica ou simpatrica. As especies de palmeira Howea 
forsteriana e H. belmoreana , da ilha Lord Howe, isoladas 
reprodutivamente entre si por periodos de floragao e pre¬ 
ferences de solo diferentes, poderiam ser interpretadas 
como exemplo de especiagao simpatrica. A possibilidade 
de evolugao de isolamento reprodutivo em parapatria ou 
simpatria evidencia, que ele nao e apenas um subprodu- 
to da divergencia evolutiva, mas sim que pode surgir por 
selegao natural. Isto e tambem importante, se especies 
estreitamente aparentadas nao totalmente isoladas repro¬ 
dutivamente entre si entram em contato secundariamente. 


Nessa situagao, as barreiras incompletas de fluxo genico 
existentes podem ser reforgadas por selegao natural (do 
ingles, reinforcement). 

Regioes de hibridizagao entre especies, muitas vezes espacial- 
mente estreitas, sao tambem chamadas de zonas de hibridas. 
Essas zonas de hibridas podem surgir secundariamente, quando 
especies diferenciadas alopatricamente entram em contato, ou 
possivelmente primariamente, no processo de especiagao para¬ 
patrica ou simpatrica. 

9.3.2.4 Genetica de diferer^as de especies 

A especiagao atraves dos mecanismos descritos ate aqui 
tern sido considerada geralmente como um processo gra¬ 
dual, com base na observagao da redugao continuo de 
semelhanga fenotipica e genetica e aumento continua do 
isolamento reprodutivo entre subespecies e subespecies 
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progressivamente menos relacionadas, e assim por dian- 
te. Com essa premissa, fica implicito que modificagoes 
morfologicas tambem sao um processo gradual. Uma vez 
que as analises geneticas das diferengas de especies muitas 
vezes resultaram que a variagao dos caracteres analisados 
em uma geragao segregante e continua e, em geral, nao 
podem ser reconhecidas classes de caracteres, concluiu-se 
que os caracteres morfologicos sao influenciados por um 
grande numero de genes. Mutagoes em cada um desses 
muitos genes resultariam, entao, em modificagoes dos ca¬ 
racteres em pequenos passos. Os metodos da genetica mo¬ 
lecular trouxeram novos conhecimentos. Entretanto, ge¬ 
nes morfogeneticos podem ser identificados e analisados. 
Alem disso, com a ajuda da analise da segregagao conjunta 
de caracteres morfologicos, com caracteres moleculares 
localizados em um mapa de acoplamento genetico, pode 
ser verificado quantos genes participam em um carater e 
com que efeito relativo sobre o fenotipo (ver 9.1.2.4). 

Um exemplo especialmente bem estudado com esse meto- 
do e o do milho. O milho cultivado ( Zea mays subsp. mays) 
descende do teosinto (Z. mays subsp. parviglumis ) e surgiu 
provavelmente ha cerca de 10.000 anos. Uma diferenga im- 
portante entre as duas subespecies e a arquitetura do sistema 
axial e a posigao das inflorescencias femininas e masculinas 
(Figura 9-32). No milho, o eixo principal termina em inflo- 
rescencia estaminada, e os eixos laterais de primeira ordem 
tern entrenos muito curtos e terminam em inflorescencias 
pistiladas. No teosinto, o eixo principal termina igualmente 
em inflorescencia estaminada. Os entrenos dos eixos laterais 
de primeira ordem, no entanto, nao sao comprimidos, e ter¬ 
minam em inflorescencias estaminadas. As inflorescencias 
pistiladas sao terminais em eixos laterais de segunda ordem. 
A analise genetica e genetico-molecular mostrou que somen- 
te um gene e responsavel por essas diferengas. Esse gene, co- 
nhecido por teosinte branched 1 (tbl ), tambem de um gene 
mutante de milho, tern influencia sobre o comprimento dos 
entrenos de eixos laterais e sobre o genero das inflorescencias. 
O gene tbl e expresso no teosinto apenas nas gemas dos eixos 
laterais secundarios, nas quais as inflorescencias pistiladas sao 
formadas. A mutagao de tbl existente no milho cultivado, ao 
contrario, ja e expressa na gema do eixo principal. Isso resul- 
ta em eixos laterais congestos com inflorescencias pistiladas 
terminais. A expressao do gene e claramente mais forte no mi¬ 
lho que em teosinto. Neste caso, a evolugao, parece consistir, 
portanto, em uma modificagao da regulagao genica. O tbl e 


◄ Figura 9-32 Teosinto (Z. mays subsp. parviglumis) - forma sel- 
vagem - e o milho cultivado (Zea mays subsp. mays) diferem 
entre si pela arquitetura do sistema axial e posigao das inflo¬ 
rescencias 9 e 3 . (A Teosinto: eixos laterais com inflorescen¬ 
cias 3 terminais. D Milho: eixos laterais com infloresc§ncias $ 
terminais), assim como na estrutura das inflorescencias 9 . B, C 
Teosinto: espiguetas em duas linhas, uma espigueta por cupula. 
E, F Milho: espiguetas em muitas linhas, duas espiguetas por 
cupula. Estas diferengas baseiam-se essencialmente em dois 
genes (teosinte branched 1, tbl e teosinte glume architecture, 
tgal). (Segundo litis, 1983.) 


um gene regulador que manifesta influencia sobre a forga da 
dominancia apical. 

Outro exemplo do efeito de genes, em parte expressi- 
vo, e oferecido por especies do mimulo ( Mimulus ). A especie 
polinizada por mamangavas Mimulus lewisii forma pequena 
quantidade (cerca de 0,5 pul) de um nectar muito concentrado. 
A especie polinizada por colibris, M. cardinalis , ao contrario, 
tern grande quantidade (cerca de 40 pil) de nectar relativamente 
diluido. Essa diferenga parece ser regulada principalmente por 
um gene. 

Esses estudos mostram que a evolugao fenotfpica, 
apesar da participagao de um grande numero de genes na 
estrutura de um carater, pode se processar a passos largos 
pela modificagao de genes reguladores. 

9.3.3 Hibridiza 9 ao e especiacjao por 
hibridiza 9 ao 


9.3.3.1 Hibridiza 9 ao 

Independente do significado do isolamento reprodutivo 
para a especiagao, muitas especies vegetais nao sao repro- 
dutivamente isoladas umas das outras e podem hibridizar. 
O conceito de hibridizagao deve ser utilizado para o cru- 
zamento entre especies, mas tambem pode ser utilizado 
em uma concepgao mais ampla de definigao para o cruza- 
mento entre populagoes, subespecies, etc. geneticamente 
diferenciadas. 

A frequencia do cruzamento entre especies na natureza pode ser 
observada em diferentes niveis. Por um lado, a analise de cinco 
floras bem conhecidas de clima temperado trouxe o reconheci- 
mento de que, em relagao ao numero total de especies de plantas 
superiores nas areas analisadas, entre 5,8% (flora intermontana 
dos EUA) e 22% (Ilhas Britanicas) sao hibridos. Por outro lado, 
a analise de populagoes mistas de especies hibridizaveis entre 
si mostrou que entre <1% (por exemplo, Senecio vernalis x S. 
vulgaris) e 31 % (por exemplo, Quercus) dos individuos dessas 
populagoes sao hibridos. 

Hibridizagao e muitas vezes assimetrica, contanto que o exi- 
to desse fenomeno so seja observado quando duas especies sao 
parentais femininos e masculinos em determinada combinagao. 
Por exemplo, o cruzamento entre Primula vulgaris e P. veris so 
tern sucesso se for o parental feminino. Com muita frequencia, 
um cruzamento entre uma especie auto comp ativel e uma autoin- 
compativel so produz descendentes hibridos se a especie auto¬ 
comp ativel for o parental feminino. 

A ocorrencia de hibridizagao e correlacionada em grande 
proporgao com disturbios do ambiente, por causas naturais (por 
exemplo, mudangas climaticas durante o Quaternario) ou huma- 
nas. O efeito do disturbio consiste em possibilitar o encontro, em 
um ambiente nao perturbado, de especies isoladas geografica ou 
ecologicamente e aumentar a probabilidade de estabelecimento 
de hibridos, porque individuos hibridos geralmente estao em 
desvantagem no habitat das especies parentais, mas podem ter 
vantagem em um habitat htbrido ou em um habitat novo a ser 
colonizado. 
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Figura 9-33 Analise de hfbridos em um diagrama. Cruzamentos experimentais das especies diploides Achillea setacea (Ps) e A. aspleniifolia 
(Pa). Os diferentes individuos F 1 recfprocos (s x a, a x s) estao circundados por linhas pontilhadas, os individuos parentais por linhas tra- 
cejadas. Todos os demais pontos representam F 2 subvitais. Um indivfduo alotetraploide espontaneo esta marcado em laranja. (Segundo F. 
Ehrendorfer.) 


No ambito morfologico, os hibridos da primeira geragao 
apresentam caracteres parentais intermediaries, mas em 
parte tambem novos caracteres, logo, nao existentes nas 
especies parentais. Os novos caracteres podem surgir por 
meio de combinagoes de genes que sao em parte novida- 
des dos hibridos, nao existentes nas especies parentais, 
mas tambem simplesmente por heterozigose de locos ge- 
nicos individuals. 

A distribuigao de caracteres morfologicos de uma populagao su- 
postamente hibrida (ou especie hibrida), em comparagao com 
as especies parentais na representagao de um diagrama de dis- 


persao, por exemplo (Figura 9-33), pode ser um instrumento 
importante para a confirmagao da origem hibridogenica presu- 
mida. Tratando-se de compostos do metabolismo secundario, 
muitas vezes, os individuos hibridos contem os compostos de 
ambas as especies parentais (Figura 9-34). Neste caso, tambem, 
no entanto, surgem muitas vezes novos compostos. Em nivel de 
caracteres geneticos, a natureza de um hibrido tambem depende 
da heranga do carater considerado. Enquanto no DNA de heran¬ 
ga biparental, ao menos nas primeiras geragoes de hibridos sao 
encontrados caracteres de DNA de ambas as especies parentais, 
na heranga maternal ou paternal DNA o hibrido podera possuir 
DNA apenas do parental feminino ou masculino. 


Figura 9-34 Origem e analise de um com- 
plexo poliploide de samambaias (especies 
norte-americanas de Asplenium). Por meio 
de contagens cromossomicas e pareamento 
cromossomico em hfbridos das formas geno- 
micas observadas: especies diploides originais 
A. platyneuron (PP), A. rhizophullum (RR), A. 
montanum (MM), hfbridos diploides, triploides 
e tetraploides, respectivamente: RP, RMM, 
RMP e RMPM, assim como as especies-filhas 
alotetraploides A. ebenoides, (RRPP), A. pin- 
natifidum (RRMM) e A. bradleyi (PPMM); con- 
firmagao desta historia de origem atraves da 
morfologia (p. ex., forma da folha), fitoqufmica 
comparada (compostos fenolicos: xantonas, 
apresentagao em cromatografia bidimensonal 
em papel), assim como por analise de padroes 
de isozimas e alozimas. (Segundo W.FI. Wag¬ 
ner, D.M. Smith e D.A. Levin.) 
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Durante os possiveis processos evolutivos seguintes dos hi- 
bridos, porem, pode ocorrer, por exemplo, uma homogeneiza^ao 
da sequencia na dire^ao de um ou outro parental nos chamados 
internal transcribed spacer (ITS) do DNA ribossomico, frequen- 
temente usados em estudos sistematicos. Como resultado, apos 
algumas gera^oes apenas as sequencias ITS de um dos parentais 
seriam reconheciveis nos hibridos. Esse fenomeno e um aspecto 
da concerted evolution que ocorre especialmente em sequencias 
repetitivas, que tambem envolve a homogeneiza^ao de inumeras 
unidades de repeti^ao. 

Com frequencia, os hibridos de especies estreitamen- 
te relacionadas apresentam crescimento maior que os in- 
dividuos parentais. Esse fenomeno bem conhecido como 
heterose* deve-se principalmente a heterozigose de um 
grande numero de locos nos individuos hibridos. 

Esse fato e bem utilizado na agricultura no nivel subespecifico. 
Os rendimentos de muitas plantas cultivadas (p. ex., milho, be- 
terraba) puderam ser incrementados gramas ao uso de sementes 
com forte efeito de heterose, obtidas pelo cruzamento de linha- 
gens puras. A produ^ao dessas sementes e facilitada, por exem¬ 
plo, pelo emprego de uma linhagem parental com esterilidade 
do polen. 

Dependendo da eficiencia das barreiras pos-zigoticas 
de isolamento, na maioria das vezes, os individuos hibri¬ 
dos Fj apresentam fertilidade reduzida. Ja que a fertilidade 
e diferente, porem variavel, em individuos produzidos a 
partir de um cruzamento tambem existe a possibilidade 
de que, em sua fertilidade, os individuos hibridos isolados 
nao se distingam ou se distinguam pouco dos individuos 
parentais. 

Muitas vezes, o surgimento de hibridos e limitado 
espacial e temporalmente. Todavia, e possivel que hibri¬ 
dos sejam ponto de partida para uma evoluqao e surgi¬ 
mento de novas especies. Para tanto, e necessario que os 
individuos hibridos nao sejam totalmente estereis, e e 
importante para o sucesso do estabelecimento dos des- 
cendentes hibridos que a plena capacidade de reprodu- 
qao seja recuperada rapidamente. Isso pode ocorrer sem 
modificaqao do numero cromossomico (especiaqao por 
hibridos homoploides e hibridizaqao introgressiva) ou 
juntamente com poliploidia (especiaqao alopoliploide). 
Por fim, hibridos homoploides ou poliploides completa- 
mente estereis podem se reproduzir vegetativamente ou 
por agamospermia. 

9.3.3.2 Especia 9 ao por hibridiza 9 ao homoploide 

A recuperaqao da plena fertilidade de hibridos sem al- 
teraqao do numero de cromossomos (especia^o por 
hibridiza^ao homoploide) parte do principio que na 
descendencia hibrida ocorre recombinaqao. Para isso, e 
necessario que os individuos hibridos possam se repro- 


*N. de T. Este fenomeno e denominado tambem vigor hibrido. 


duzir por autofecundaqao, cruzamento entre si ou retro- 
cruzamento com as especies parentais. Na seleqao pelo 
aumento da fertilidade, a recombinaqao deve resultar 
em descendentes hibridos homozigotos para os fatores 
nos quais as especies parentais diferem entre si e, como 
parte dos mecanismos de isolamento pos-zigotico, que 
contribuem para a fertilidade reduzida dos hibridos. 
Esses fatores sao genes ou, comumente, tambem mu¬ 
tates cromossomicas nas quais as especies parentais 
diferem entre si (ver 9.1.2.2). Desse modo, a especia- 
qao por hibridos homoploides e, muitas vezes, tambem 
chamada especia^ao por recombina^ao. A especiaqao 
por hibridos homoploides em geral esta relacionada a 
uma aparentemente rapida modificaqao da estrutu- 
ra dos cromossomos. Essa evoluqao cromossomica na 
descendencia hibrida, ao mesmo tempo, resulta no iso¬ 
lamento dos hibridos em relaqao as especies parentais. 
Alem disso, para o estabelecimento de descendencias 
ferteis e importante que um ambiente adequado esteja 
disponivel. 

Esse processo de especia^ao por hibridos homoploides, asso- 
ciado a reconstru^oes cromossomica e a coloniza^ao de um 
novo ambiente, foi especialmente documentado para especies 
de girassol ( Helianthus ) na America do Norte. Da hibridiza^ao 
entre Helianthus annuus, geralmente de solos argilosos, e H. 
petiolaris, de solos arenosos, surgiram tres especies hibridas: 
H. anomalus, H. deserticola e H. paradoxus. Ao contrario das 
especies parentais, H. anomalus e H. deserticola ocupam so¬ 
los extremamente secos, e H. paradoxus cresce em ambientes 
umidos e salobros. A representa^ao da sequencia genica nos 
cromossomos de H. annum e H. petiolaris, como especies pa¬ 
rentais, e H. anomalus, como descendente hibrido, mostrou 
que as especies parentais se distinguem uma da outra, em 
um numero cromossomico haploide x = 17, pelo menos em 
dez muta^oes cromossomicas (tres inversoes, sete transloca¬ 
tes). O descendente hibrido H. anomalus apresenta em seis 
cromossomos a mesma sequencia de genes de ambas especies 
parentais, quatro outros cromossomos mostram a sequencia 
genica de uma ou de outra especie parental, e sete dos dezesse- 
te cromossomos diferem de ambas especies parentais (Figura 
9-35). Potencialmente, esse processo parece transcorrer rapi¬ 
damente. A sintese de hibridos entre H. annum e H. petiolaris, 
seguida de sele^ao da fertilidade, depois de cinco gera^oes ele- 
vou a fertilidade de < que 10% nos hibridos F x a uma fertili¬ 
dade quase plena. A estrutura cromossomica desses hibridos 
artificiais era admiravelmente parecida a de H. anomalus de 
ocorrencia natural. 

9.3.3.3 Hibridizaqao introgressiva 

O retrocruzamento continuado de hibridos com uma 
das especies parentais pode levar a incorporaqao per- 
manente de relativamente poucos caracteres de uma 
especie em outra. Esse processo, conhecido como hi- 
brida^ao introgressiva ou introgressao, corresponde 
em principio aos processos tradicionais de cultivo de 
plantas no esforqo de introduzir atributos de especies 
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a 9-35 Recombinagao em uma especie hibrida homoploide. 


Helianthus annuus e H. petiolaris diferem entre si em um numero 
haploide de cromossomos de x = 17, em pelo menos dez mutagoes 
cromossomicas (tres inversoes, sete translocagoes). 0 descen- 
dente hibrido homoploide H. anomalus mostra, em seis cromos¬ 
somos (A-F), a mesma sequencia de genes que ambas especies 
parentais, quatro outros cromossomos (L/M, N, T, U) mostram a 
sequencia genica de um ou de outro parental e os demais sete 
cromossomos diferem de ambas especies parentais. (Segundo 
Rieseberg e colaboradores, 1995.) 


selvagens (por exemplo, resistencia contra fungos) em 
especies cultivadas. 

Introgressao foi documentada no senecio ( Senecio vulgaris ), 
no Reino Unido (Figura 9-36). Dessa especie, cujos capitulos 
normalmente nao possuem flores liguladas (var. vulgaris) foi 
descrita, em 1875, uma variedade (var. hibernicus ), com flores 
liguladas curtas. Tanto por ressintese experimental quanto pelo 
uso de metodos moleculares, foi possivel mostrar que esse cara- 
ter surgiu por hibridizagao introgressiva entre S. squalidus , com 
grandes flores liguladas, e S. vulgaris. Senecio squalidus e, pro- 
priamente, uma especie homoploide hibrida das especies sicilia- 
nas S. aethnensis e S. chrysanthemifolius. 


A comparagao de DNA plastidial e nuclear demons- 
trou que introgressao e muito mais frequente em DNA 
plastidial que em DNA nuclear. Assim, encontra-se fre- 
quentemente individuos de uma especie que possuem ge- 
noma plastidial de outra, sem que em seu DNA nuclear 
mostre sinais de hibridizagao. Esse fenomeno tambem e 
conhecido por cloroplast capture. 

De um total de 141 individuos de Helianthus petiolaris examina- 
dos no sul da California, 137 possuiam genoma plastidial de H. 
annuus. Apenas dois individuos de H. petiolaris tinham tambem 
caracteres nucleares de H. annuus. Ja que H. petiolaris foi levado 
para o sul da California ha aproximadamente apenas 50 anos, 
esse exemplo tambem ilustra a velocidade potencialmente alta de 
hibridizagao introgressiva. 

O sucesso do estabelecimento de especies hibridas 
homoploides, ou melhor, por novas formas de uma espe¬ 
cie surgidas por introgressao e fundamentado principal- 
mente pelo fato de que hibridos, pela combinagao dos ge- 
nomas parentais, dispoem de variagao genetica superior. 
A recombinagao dessa variagao em posteriores geragoes 
hibridas pode levar, tambem, ao surgimento de novos ca¬ 
racteres pela especiagao por hibridos homoploides. Esse 
processo e chamado segregagao transgressiva. 

A hibridizagao e a introgressao, no entanto, levam tambem a 
redugao do isolamento reprodutivo. Assim, Senecio vulgaris 
var. hibernicus , surgida por introgressao entre S. vulgaris e S. 
squalidus cruza mais facilmente com S. squalidus que a varie¬ 
dade vulgaris , nao afetada por hibridizagao. Isso pode ser es- 
clarecido pelo fato de que a variedade hibernicus , pela incorpo- 
ragao de material genetico de S. squalidus , assemelha-se mais 
a essa especie que a variedade vulgaris. Como resultado final, 
a diminuigao do isolamento reprodutivo tambem pode levar a 
fusao das duas especies por hibridizagao. Em Argyranthemum 
coronopifolium , endemica rara das Ilhas Canarias, pode ser de- 
monstrado que a sua existencia esta ameagada pela hibridiza¬ 
gao com A. frutescens , especie rapidamente dispersada nesses 
locais por influencia humana. Esse fenomeno e denominado 
assimilagao genetica. Portanto, a hibridizagao entre especies 
raras e especies comuns e tambem um importante aspecto da 
conservagao de especies. Finalmente, hibridizagao e introgres¬ 
sao tern tambem um papel central na discussao sobre plantas 
cultivadas modificadas geneticamente. Aqui o ponto principal 
e se genes introduzidos em plantas cultivadas por tecnicas ge- 
neticas podem ser transferidos a especies selvagens aparenta- 
das, o que se confirmou. 

9.3.3.4 Alopoliploidia 

A redugao da fertilidade di-hibridos, devida na maioria 
das vezes aos mecanismos de isolamento reprodutivo 
pos-zigoticos, pode ser recuperada por poliploidizagao. 
Para esclarecer essa afirmagao, sao designados como 
A e B (ou A e A para diferengas menos acentuadas) os 
genomas haploides diferentes entre si de duas especies 
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Figura 9-36 Hibridizagao introgressiva. As flores liguladas curtas nos capftulos de Senecio vulgaris var. hibernicus (C) surgiram por meio 
de hibridizagao introgressiva entre S. vulgaris var. vulgaris (B), sem flores liguladas, e 5. squalidus (A), com flores liguladas longas. (Segundo 
Ross-Craig, 1961). 


hibridizaveis: individuos hibridos diploides tem, entao, 
a combinagao genomica AB (ou AA). Devido a falta de 
homologia dos cromossomos por diferengas geneticas 
ou cromossomicas, a formagao de bivalentes na meiose 
e mais ou menos prejudicada e, com isso, a fertilidade e 
reduzida (ver 2.2.3.7). Se durante o processo de hibridiza¬ 
gao ocorrer a duplicagao dos genomas participates, pela 
fusao de gametas nao reduzidos (ver 9.1.2.3), por exem- 
plo, surgem hibridos alotetraploides com a composigao 
genomica AABB, ou AAAA, nos quais cada cromossomo 
encontra um homologo na meiose. Isso resulta na forma¬ 
gao regular de bivalentes e, em geral, na recuperagao ple¬ 
na da fertilidade. 

O efeito da poliploidizagao sobre a fertilidade de hibridos di¬ 
ploides com fertilidade reduzida foi comprovado muitas vezes. 
Como exemplo, pode-se citar mais uma vez os hibridos entre 
Primula floribunda e P. verticillata ( P . X kewensis ), nos quais a 
poliploidizagao somatica em um individuo que de outro modo 
seria esteril levou a formagao de inflorescencias individuais fer- 
teis. A formagao regular de bivalentes em plantas hibridas poli- 
ploides e, na verdade, nao apenas uma fungao da homologia en¬ 
tre cromossomos oriundos dos parentais e da falta de homologia 
entre cromossomos oriundos de parentais diferentes. Em semen- 
tes alo-hexaploides (2n = 6x = 42) de trigo ( Triticum sativum ), 
pela sucessiva eliminagao de todos os 21 pares de cromossomos 
diferentes, foi possivel demonstrar que na falta do cromossomo 
5 do genoma B a formagao entao regular de bivalentes e prejudi¬ 
cada e ocorre formagao de multivalentes. Isso permite concluir, 
que a formagao de bivalentes tambem esta sob controle genetico, 
sendo que, neste exemplo, importantes genes estao localizados 
nos cromossomos citados. 

De outro modo, os hibridos poliploides estao isolados 
reprodutivamente de suas especies parentais, por meio da 


modificagao do numero cromossomico. Por exemplo, o 
retrocruzamento de um hibrido tetraploide (4x) com um 
parental diploide (2x) conduz a individuos triploides (3x), 
cuja meiose e prejudicada pela falta de possibilidade de 
pareamento em um dos tres genomas haploides e resulta, 
portanto, em fertilidade reduzida. 

O fluxo genico entre diferentes niveis de ploidia so nao e com- 
pletamente impossivel, porque, por exemplo, plantas triploides 
formam tambem uma pequena porcentagem de gametas diploi¬ 
des, que, pela fusao com gametas diploides do hibrido tetraploi¬ 
de, podem resultar em descendentes ferteis. Em um dos muitos 
exemplos de fluxo genico entre plantas de diferentes niveis de 
ploidia, pode-se recorrer a hibridizagao introgressiva entre Se¬ 
necio vulgaris e S. squalidus , em que S. squalidus e diploide (2n = 
20), mas S. vulgaris e tetraploide (2n = 40). 

Assim como para especies hibridas homoploides, vale 
tambem para hibridos poliploides que o sucesso do esta- 
belecimento apos o seu surgimento e aumentado, se hou- 
ver disponibilidade de um habitat hibrido perturbado ou 
de um local novo a ser colonizado. Isso pode ser reconhe- 
cido muitas vezes na distribuigao geografica de especies 
diploides e poliploides de um mesmo genero. 

As especies norte-americanas Iris virginica (2n = 72), L. setosa 
subsp. interior (2n = 36) e seu hibrido alopoliploide I. versicolor 
(2n = 108) servem de exemplo disso. Enquanto I. virginica e I. 
setosa ocorrem em ambientes sem gelo (sudeste da America do 
Norte e Alasca, respectivamente), I. versicolor cresce quase ex- 
clusivamente em regioes anteriormente geladas do nordeste da 
America do Norte. O efeito de disturbios naturais por frequentes 
modificagoes no nivel das geleiras durante o Quaternario con- 
sistiu em que, por um lado, alteragoes condicionadas pelo clima 
nas areas de distribuigao das especies permitissem o contato en¬ 
tre taxons hibridizaveis e, por outro lado, as areas liberadas pelo 
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recuo das geleiras fossem colonizadas pelos taxons poliploides 
recem-formados. 

Mesmo que uma elevada porcentagem (70-80%) 
das angiospermas seja poliploide e admita-se que espe- 
cies poliploides sejam na maioria alopoliploides (9.1.2.3), 
estima-se que apenas entre 3 e 4% dos processos de espe- 
ciagao foram por aloploidia. A razao para essa aparente 
discrepancia nos valores consiste em que especies alopo¬ 
liploides muitas vezes foram ponto de partida para diver- 
sificagao evolutiva subsequente, sem alteragao do grau de 
ploidia. 

O fato ha muito conhecido de que a frequencia de 
especies poliploides aumenta com o aumento da latitude 
geografica (a proporgao de poliploides na flora da Es- 
candinavia esta entre 56 e 72%, das floras norte-africana 
mediterranea e das Ilhas Canarias esta entre 23 e 34%) 
pode ser melhor esclarecido pelas mudangas climaticas 
no Terciario e principalmente no Quaternaries as quais 
foram mais intensas nas latitudes mais altas que nas mais 
baixas. Deslocamentos de areas de distribuigao determi- 
nadas pelo clima e o surgimento de superficies nao co¬ 
lonizadas teriam levado repetidamente a formagao e ao 
estabelecimento de especies hibridas poliploides. 

E possivel comprovar o surgimento de uma especie 
hibrida poliploide, a medida que e mostrada a combi- 
nagao dos caracteres parentais nos hibridos, mediante 


metodos morfologicos, fitoquimicos, cariologicos e mo- 
leculares. 

Metodos de coloragao de cromossomos especie-especificos sao 
especialmente esclarecedores no ambito de caracteres cariolo¬ 
gicos. Por exemplo, acoplados com sondas de DNA especie-es- 
pecificas, corantes fluorescentes podem ligar-se a preparagoes 
cromossomicas e tornar identificaveis os cromossomos parentais 
em uma especie hibrida poliploide (Figura 9-37). Essa tecnica 
e tambem conhecida como chromosome painting ou FISH (do 
ingles, fluorescence in situ hybridisation). 

Alem dessas tecnicas, especies hibridas poliploides po¬ 
dem tambem ser cruzadas com suas hipoteticas especies pa¬ 
rentais diploides. Na meiose desses individuos triploides re- 
trocruzados, na melhor das hipoteses, pode-se observar que 
dois dos tres conjuntos cromossomicos haploides formam 
bivalentes e o terceiro conjunto cromossomico permanece 
nao pareado. Isso poderia significar que a especie diploide 
utilizada e realmente um parental da especie hibrida. Se nao 
ocorre forma^ao de bivalentes, pode-se excluir como parental 
a especie diploide utilizada no cruzamento. Nos hibridos tri¬ 
ploides entre Asplenium pinnatifidum , especie alotetraploide 
e com a formula genomica RRMM, e uma das especie paren¬ 
tais diploides (A. montanum; MM) pode ser observado ape¬ 
nas um pareamento dos cromossomos do genoma M. Como 
o pareamento cromossomico nao depende apenas da homo- 
logia cromossomica, mas tambem esta sob controle genetico, 
a eficiencia dessa analise de especies hibridas poliploides e, na 
verdade, limitada. 



Figura 9-37 Hibridizagao genomica in situ (genome painting) dos cromossomos somaticos no tabaco alotetraploide (Nicotiana tabacum, 
2n = 48). A Fotografia. B Desenho explicativo. Uma ligagao de DNA especffica e coloragao fluorcromo permite a distingao dos conjuntos de 
cromossomos dos dois parentais diploides, branco = N. otophora (2n = 24), vermelho = N. sylvestris (2n = 24). Os pares de cromossomos 
1-3 aparecem com cores misturadas: aqui ocorreu translocagoes entre cromossomos de ambas especies parentais. (Segundo E. Moscone.) 
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Figura 9-38 Complexo poliploide em Polypodium. 
Sete especies diploides deste genero participaram 
da formagao de seis especies tetraploides e de uma 
hexaploide. A especie tetraploide, P. vulgare, sur- 
giu da hibridizagao entre os diploides P. glycyrhiza e 
P. sibiricum. A analise comparativa de caracteres de 
heranga maternal e biparental mostrou que algumas 
especies [P. calirhiza, P. hesperium, P. virginianum) sur- 
giram pelo menos duas vezes. (Segundo C.H. Haufler, 
M.D. Windham e E.W. Rabe.) 


Finalmente, a ressintese experimental de uma especie hi- 
brida poliploide a partir das especies parentais hipoteticas e 
uma prova importante. A primeira ressintese dessa especie foi 
obtida em 1930 por A. Mimtzing, o qual presumiu que o den- 
te-furado ( Galeopsis tetrahit), sendo um hibrido poliploide (2n 
= 4x = 32), poderia ter-se originado de G. pubescens (2n = 2x 
= 16) e G. speciosa (2n = 2x = 16). Para provar essa hipotese, 
ela cruzou as duas especies. A autopolinizagao do hibrido quase 
completamente esteril levou a uma descendencia na qual se en- 
contrava tambem um individuo triploide. O cruzamento dessa 
planta com G. pubescens resultou em plantas tetraploides muito 
semelhantes morfologicamente a G. tetrahit e que cruzaram com 
sucesso com essa especie. 

Um caminho mais direto de ressintese foi experimenta- 
do em outros casos. Assim, o tabaco-indio ( Nicotiana rustica , 
2n = 4x = 48), mediante poliploidizagao por meio de trata- 
mento com colchicina dos hibridos de N. paniculata e N. un- 
dulata (ambos 2n = 4x = 38), foi ressintetizado, e bem como a 
canola ( Brassica napus , 2n = 4x = 38), pela poliploidizagao do 
hibrido entre B. oleracea (couve; 2n = 2x = 18) e B. rapa ( nabo ; 
2n = 2x = 20). 

Como representantes de inumeros exemplos bem 
estudados do surgimento de especies hibridas poliploi- 
des, podem ser citados o polipodio ( Polypodium ), o 
trigo ( Triticum aestivum) e a barba-de-bode europeia 
(Tragopogon ). Em Polypodium , foi possivel demonstrar 
que ao todo sete especies diploides participaram da for¬ 
magao de seis especies tetraploides e de uma hexaploide 
(Figura 9-38). Neste caso, a tetraploide P. vulgare surgiu 
da hibridizagao das diploides P. glycyrrhiza e P. sibiri¬ 
cum. , alem de participar, juntamente com a diploide P. 
australe , da formagao da hexaploide P. inter]ectum. Pela 
analise de DNA plastidial de heranga materna, pode ser 
demonstrado que algumas das especies (P. calirhiza , P. 
hesperium , P. virginianum) contem DNA plastidial de 
ambos progenitores e, portanto, surgiram aparentemen- 
te pelo menos duas vezes. 


O trigo cultivado (2n = 6x = 42) originou-se de tres 
especies, das quais, no entanto, apenas duas podem ser 
hoje denominadas (Figura 9-39). Em um primeiro passo, 
Triticum urartu (formula genomica AA) hibridizou com 
uma especie desconhecida (BB). Por volta da virada do 
seculo III a. C., a especie dai resultante, Triticum turgidum 
(AABB), como parental materno hibridizou com Aegilops 
tauschii (DD), originando o trigo cultivado moderno 
com a composigao genomica AABBDD. Como demons- 
traram claramente os achados arqueologicos, as especies 
diploides e tetraploides, estreitamente aparentados com 
T. monococcum e T. dicoccum , respectivamente, ja eram 
cultivadas. 

Como o trigo, outras plantas cultivadas tambem sao poliploi- 
des e de origem hibrida. Entre elas estao, por exemplo, a canola 



Figura 9-39 Formagao do trigo hexaploide (2n = 6x = 42) por alo- 
poliploidia. A hibridizagao de Triticum urartu (formula genomica AA) 
com uma especie desconhecida (BB) aparentada com Aegilops spel- 
toides levou a formagao de Triticum turgidum (AABB). Esta, como 
parental 2 , hibridizou com Aegilops tauschii (DD), formando o trigo 
cultivado moderno com a formula genomica (AABBDD). (Segundo 
F. Ehrendorfer.) 
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(.Brassica ), o tabaco ( Nicotiana ), a aveia C Avena ), a videira ( Vitis ) 
e assim por diante. Poliploidia, no entanto, nao e mais frequente 
em plantas cultivadas que em plantas nao cultivadas nos circulos 
de parentesco correspondentes. Isso talvez possa ser explicado 
pelo fato de que os disturbios da vegeta^ao natural e o cultivo 
de plantas pela humanidade, em analogia a mudan^as climati- 
cas, por exemplo, permitiram que especies isoladas geografica ou 
ecologicamente umas das outras fossem aproximadas e pudes- 
sem hibridizar. Isso possibilitou o estabelecimento de especies 
poliploides hibridas, mesmo ja na agricultura antiga mais ou me- 
nos livre de competi^ao. 

Tres especies europeias de Tragopogon (T. dubius , T. 
porrifolius e T. pratensis) foram levadas para a America 
do Norte. Na America do Norte, originaram-se os hibri- 
dos tetraploides T. mirus e T. miscellus do cruzamento 
entre T. dubius e T. porrifolius e entre T. dubios e T. pra¬ 
tensis, respectivamente. Pela analise de DNA tanto nu¬ 
clear quanto plastidial, foi possivel demonstrar que am- 
bas especies hibridas tetraploides surgiram mais de uma 
vez, assim como em Polypodium. Assim, T. miscellus em 
uma area tern como parental materno T. dubios , em to- 
das as outras, porem, T. pratensis. Entretanto, a formaqao 
repetida de especies alopoliploides pode ser comprovada 
varias vezes. 

O reconhecimento de que as alotetraploides T. mirus e T. 
miscellus surgiram apenas na America e nao na Europa do- 
cumenta talvez que ambientes modificados sejam necessarios 
para o estabelecimento de especies hibridas. Provavelmente, 
a falta dessas especies hibridas na Europa nao e devida a sua 
nao forma^ao, mas sim ao fato de que elas nao puderam se 
estabelecer. 

Assim como as plantas hibridas diploides, os hibridos 
poliploides tambem destacam-se pela elevada variaqao ge¬ 
netica. Essa variaqao consiste no aumento da heterozigose 
(em dependencia da constituiqao alelica das especies pa- 
rentais) pelo aumento do numero de alelos por loco gene- 
tico e do numero de locos heterozigotos, assim como pela 
formaqao de novas combinaqoes genicas. 

Enquanto em hibridos diploides a heterozigose por segrega¬ 
te dos alelos na sequencia de gera^oes e um fenomeno di- 
namico, a heterozigose em poliploides pode ser fixada. Isso 
acontece se locos homologos nos cromossomos oriundos dos 
dois parentais tiverem alelos diferentes e os cromossomos 
correspondentes nao formam bivalentes, nao ocorrendo, com 
isso, segregate. A duplicate de todos os genes parentais por 
poliploidiza^ao permite tambem uma mudan^a na fun^ao de 
um dos genes duplicados na subsequente evolu^ao de poli¬ 
ploides como a duplicate de genes por muta^oes cromosso- 
micas (ver 9.1.2.2). Por outro lado, e tambem conhecido que 
genes presentes varias vezes por poliploidia podem perder sua 
fun^ao. Esse fenomeno e conhecido por gene silencing (silen- 
ciamento de genes). Mesmo que em plantas hibridas poliploi- 
des o pareamento de cromossomos ocorra geralmente entre 


cromossomos homologos de um dos parentais, o pareamento 
de cromossomos equivalentes de parentais diferentes nao esta 
excluido, havendo assim recombinate entre os dois geno- 
mas parentais diferentes (recombinate intergenomica). Em 
hibridos poliploides produzidos artificialmente de diferentes 
combina^oes de Brassica rapa , B. nigra e B. oleracea foi pos¬ 
sivel demonstrar, com a ajuda de uma compara^ao entre F 2 
produzida por autofecunda^ao dos hibridos poliploides F x e 
as gera^oes F 5 , que o genoma dessas gera^oes se distinguem 
em 38-96 caracteres. Foi postulado que essa diferen^a detec- 
tada por metodos moleculares e devida a reestrutura^oes cro- 
mossomicas por recombina^ao intergenomica. A frequencia 
de modifica^oes genomicas neste exemplo aumentou com a 
crescente diferen^a entre os genomas parentais. Translocates 
intergenomicas puderam ser comprovadas com o metodo do 
chromosome painting tambem no tabaco ( Nicotiana tabacum) 
(Figura 9-37). Assim como em hibridos homoploides, varia- 
<;ao genetica adicional pode ser liberada em hibridos poliploi¬ 
des por meio de recombina^ao. 

Esse aumento da variaqao genetica e possivelmente a 
razao do evidente sucesso de especies hibridas poliploides 
na evoluqao de quase todos os grupos de plantas. 

Em Polypodium e Tragopogon foi possivel demons¬ 
trar que algumas especies diploides podem participar da 
formaqao de varias especies hibridas poliploides. Como, 
desse modo, diferentes especies hibridas poliploides tern 
em comum o genoma obtido da mesma especie diploide, 
a forqa das barreiras de isolamento evolutivo e, muitas 
vezes, menor entre alopoliploides que entre as especies 
diploides originais distintas. Pela hibridizaqao entre alo¬ 
poliploides ou destes com diploides, ocorre a formaqao de 
complexos de poliploides. 

Exemplos sao Polyp odium (2x, 4x, 6x) e trigo ( Triticum: 2x, 4x, 
6x), anteriormente citados. Complexos de poliploides ainda mais 
amplos sao encontrados, por exemplo, no circulo de parentes¬ 
co do galio ( Galium anisophyllum : 2x a lOx) ou na azeda-miuda 
(Rumex: 2x a 20x). 

Dependendo da frequencia relativa de especies di¬ 
ploides e poliploides nesses complexos de poliploides, 
presume-se para os poliploides uma idade diferente. Se 
apenas poucas especies poliploides manifestam-se em um 
circulo de parentesco de maioria diploide, fala-se de neo- 
poliploides. Se, ao contrario, ocorrem muitos poliploides 
com eventualmente elevados numeros cromossomicos e 
completa ausencia de diploides, estes sao denominados 
paleopoliploides. 

Um exemplo extremo de paleopoliploidia e a lingua-de-cobra 
(Ophioglossum ), tendo sido encontrado em O. reticulatum o 
numero cromossomico de 2n = 1440 (96-ploide). As magno¬ 
lias (Magnoliaceae), por exemplo, com um numero cromos¬ 
somico basico de x = 19, tambem sao consideradas paleopo- 
liploides. 
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Tanto a especia^ao homoploide quanto a poliploide 
inicia com a hibridiza^ao das especies existentes em uma 
regiao. Mesmo se o estabelecimento de especies hibridas 
e facilitado quando colonizam areas e regioes diferentes 
das especies parentais, a especia^ao por hibridiza^ao e 
simpatrica. Especia^ao por hibridiza^ao difere da espe- 
cia^ao geralmente alopatrica por divergencia evolutiva 
em populates geograficamente separadas. A simpa- 
tria das especies parentais e dos descendentes hibridos 
torna-se possivel a medida que um forte isolamento re- 
produtivo das especies parentais (mesmo quando nem 
sempre completo) e alcan^ado por processos de recom- 
bina^ao (no caso de especia^ao por hibridiza^ao homo¬ 
ploide) e por modifica^ao do numero cromossomico 
(no caso de especia^ao por hibridiza^ao poliploide). Em 
especial, a especia^ao por hibridiza^ao poliploide desta- 
ca-se por ser mais ou menos abrupta e poder ocorrer 
potencialmente em apenas uma gera<;ao, e tambem por- 
que para a especia<;ao por hibridiza^ao homoploide e es- 
timada uma alta velocidade. Essa e mais uma diferen^a 
da gradual divergencia evolutiva de populates isoladas 
geograficamente. 

E evidente que a hibridiza^ao, com suas diferentes 
possibilidades de estabiliza^ao de descendentes hibridos, 
e um processo importante da altera^ao de especies e da 
especia^ao evolutivas no Reino Vegetal. A possibilidade 
da participa^ao de processos de hibridiza^ao na evolu^ao 
de plantas - essa evolu^ao e denominada reticulada - 
deveria ser sempre levada em conta na reconstru^ao de 
filogenias. 

Em sua reduzida fertilidade, os hibridos podem tam¬ 
bem persistir alem da primeira gera^ao de hibridos, por 
agamospermia ou por propaga^ao vegetativa. Especial- 
mente os circulos de parentesco com agamospermia ga- 
metofitica (ver 9.1.3.3) geralmente tern numeros cromos- 
somicos poliploides e e frequentemente anortoploides 
(por exemplo, 3x, 5x). Neste caso, presumiu-se, muitas 
vezes, que as especies agamospermicas tern sua origem 
devida a hibridos mais ou menos estereis. 

No genero Sorbus , ha tres especies, S. aria , S. aucuparia e S. tor- 
minalis , amplamente distribuidas, com um numero diploide de 
cromossomos de 2n = 2x = 34. Da hibridiza^ao dessas tres es¬ 
pecies em diferentes combina^oes, em parte com a participa^ao 
de gametas nao reduzidos, surgiu um grande numero de grupos 
de especies agamospermicas. E o caso de S. bristolensis , com um 
numero triploide de cromossomos 2n = 3x = 51, endemica no 
leste da Inglaterra, aparentemente resultado do cruzamento de 
S. torminalis X S. aria. O complexo de especies agamospermi¬ 
cas (porem diploides), S. latifolia , com muitas especies peque- 
nas mas estreitamente distribuidas, tambem parece ser resultado 
deste cruzamento. 

Uma origem hibridogenica e admitida tambem no grupo 
de Poa alpina , que conta com inflorescencias diploides e tetra- 


ploides sexuais e poliploides e aneuploides (2n = 31-61) apo- 
miticos (inflorescencias propagativas ou agamospermia), para 
o complexo especifico Potentilla neumanniana (4 - 12x), para 
muitas especies agamospermicas de amora-silvestre ( Rubus ), 
para a malva ( Alchemilla ), Hieracium e dente-de-leao ( Taraxa¬ 
cum) i. Ja que agamospermia raramente e totalmente obrigatoria 
(ver 9.1.3.3), a sexualidade ocasional das especies majoritaria- 
mente agamospermicas e originadas por hibridiza^ao, por hi- 
bridiza^ao continuada, pode levar a forma^ao de grupos extra- 
ordinarimente complexos e dinamicos. Um exemplo disso e a 
amora-silvestre (Rubus). 

Hibridos estereis podem manter-se tambem por pro- 
paga^ao vegetativa. Um exemplo e o hibrido (Circaea X 
intermedia) entre a erva-de-bruxa-dos-alpes (C. alpina) 
e a erva-de-bruxa-grande (C. lutetiana ), quase completa- 
mente esteril, mas com ampla distribui^ao via propaga^ao 
vegetativa por meio de rizomas. 

O hibrido entre a especie europeia Spartina maritima (2n = 
60) e a especie introduzida da America do Norte S. alternifolia 
(2n = 62) estabilizou-se, por um lado, atraves de propaga^ao ve¬ 
getativa sem modifica^ao do numero cromossomico (S. X town- 
sendii), mas por outro lado, como especie fertil, atraves de poli- 
ploidiza^ao (S. angelica ; 2n = 120, 122). Em Ranunculos ficaria, 
as formas diploides reproduzem-se sexualmente, mas as formas 
triploides e tetraploides, reproduzem-se por meio de gemas for- 
madas na axila das folhas. 


9.4 Macroevolu 5 ao 


O efeito conjunto descrito de muta^oes casuais, recom- 
bina^ao genetica, sele^ao natural, deriva genetica, isola¬ 
mento reprodutivo e hibridiza^ao como componentes 
da concep(;ao darwiniana do processo evolutivo sao su- 
ficientes para a compreensao da diferencia^ao intraespe- 
cifica e dos diferentes processos de especia^ao. Esse nivel 
de evolu^ao e denominado muitas vezes tambem micro- 
evolu9ao. 

Os acontecimentos raros e isolados com enormes consequencias 
evolutivas, como o surgimento da celula fotoautotrofica vegetal 
por endocitobiose de um organismo eucariotico heterotrofico 
com um organismo bacteriano fotoautotrofico, ou as extin^oes 
em massa na passagem do Carbonifero/Terciario, provavelmente 
pela queda de um asteroide, por exemplo, tambem podem ser 
interpretados como parte do processo micro evolutivo. Desse 
modo, a endocitobiose pode ser entendida como uma muta^ao 
com efeito muito grande e a extin^ao em massa como uma mu- 
dan^a muito drastica das condi^oes de sele^ao. 

A questao a ser colocada e, se os padroes de mu- 
dan^as evolutivas em longos periodos geologicos (ma- 
croevolu^ao) podem ser explicados por mecanismos 
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de mudan^as evolutivas em nivel de especie, observados 
principalmente com metodos da paleontologia e da mor- 
fologia comparada. Por outro lado, com o conceito de 
macroevolu^ao, portanto, e identificado um padrao ob- 
servado. Por outro lado, coloca-se tambem em questao se 
esse padrao deve ser explicado por outros processos que 
nao os microevolutivos. 

No darwinismo, e aceito que a eficiencia de mecanismos evo- 
lutivos ao longo de demorados periodos geologicos tambem 
pode provocar as grandes mudan^as evolutivas produzidas. A 
hipotese implicita nessa extrap ola<;ao, de que os mecanismos 
hoje observados nao diferem dos mecanismos que atuaram 
no passado, partiu do geologo Ch. Lyell entre outros. Com o 
principio do atualismo (ou tambem “uniformitarismo”), Lyell 
explicou a geologia e a geomorfologia da Terra na sua obra 
Principles of Geology (1830-1833) e, com isso, liquidou com 
a teoria da catastrofe de G. de Cuvier, no seu tempo popular. 
Darwin foi fortemente influenciado pela leitura dessa obra de 
Lyell. 

As grandes diferen^as entre os grupos de organismos 
de categorias sistematicas superiores e as chamadas ten¬ 
dencias evolutivas devem servir como exemplos da ma- 
croevolu^ao. 

A ocupa^ao de ambientes terrestres pelas plantas 
no Ordoviciano, Siluriano e Devoniano e um exemplo 
de grandes altera^oes evolutivas com numerosas altera- 
$oes morfologicas, anatomicas e fisiologicas. As plantas 
necessitaram de uma cuticula consideravelmente im- 
permeavel para diminuir a perda incontrolada de agua. 
Como a existencia de uma cuticula tambem impede a 
absor^ao superficial de agua, surgiram rizoides e raizes 
como orgaos especiais para a absor^ao liquida. A par- 
tir de plantas relativamente pequenas, a necessidade de 
transporte de agua desses orgaos (na maioria, ancora- 
dos no solo) para outras partes da planta pode ser efe- 
tivamente realizada apenas por elementos especiais de 
condu^ao (hidroides, traqueides, vasos). As partes da 
planta que crescem acima da superficie do solo preci- 
sam, alem disso, de estruturas de sustenta^ao. Para as 
trocas gasosas, igualmente dificultadas pela cuticula, 
surgiram os estomatos, e o transporte de gases no in¬ 
terior da planta necessitou de um sistema aquifero in- 
terno (espa^os intercelulares). De acordo com essas 
modifica^oes na adapta^ao a vida terrestre, a diferen^a 
morfo-anatomica entre plantas prioritariamente adap- 
tadas ao ambiente aquatico e plantas prioritariamente 
adaptadas ao ambiente terrestre e muito grande. A pa- 
leobotanica demonstrou que diferentes estruturas sur¬ 
giram sucessivamente no decorrer da historia da Terra 
(por exemplo, os primeiros fragmentos de cuticula sao 
conhecidos do Ordoviciano, plantas com estomatos do 


Siluriano e eixos eretos com traqueides do Devoniano). 
Alem disso, e plausivel que todas as estruturas mencio- 
nadas sejam interpretadas como adapta^oes. Esses dois 
achados possibilitaram que o surgimento das plantas 
terrestres, independente da grande diferen^a hoje exis- 
tente das plantas aquaticas prioritariamente adaptadas a 
agua, foi um processo gradual de adapta^ao a condi^oes 
modificadas, nao impulsionado por qualquer dos outros 
mecanismos conhecidos. 

A pesquisa crescente da genetica de processos de desenvolvi- 
mento parece demonstrar que as muta^oes envolvidas no sur¬ 
gimento de novas linhas de desenvolvimento sao muitas vezes 
qualitativamente diferentes das muta^oes que conduzem a 
diversifica^ao de um genero, por exemplo. Enquanto as muta¬ 
tes envolvidas no ultimo caso levam a altera^oes quantitati- 
vas ou, no caso das chamadas altera^oes heterocronicas, a um 
deslocamento temporal da expressao do carater (ver tambem 
9.3.2.4), parece que o surgimento de novas linhas de desen¬ 
volvimento e muitas vezes devido a muta^oes heterotropicas, 
nas quais o programa de desenvolvimento e expresso em uma 
nova posi^ao no individuo. Essas muta^oes heterotropicas po- 
dem ser tomadas como exemplo de mecanismos de altera^ao 
macroevolutiva. Mesmo se elas tivessem um grande efeito fe- 
notipico, ainda assim nao extrapolam os limites darwinianos 
da altera^ao evolutiva. 

Tendencias evolutivas como evolu^ao de um carater 
ou complexo de caracteres em uma mesma dire^ao du¬ 
rante um longo periodo de tempo podem ser observadas 
muitas vezes. Um exemplo especialmente expressivo de 
uma tendencia evolutiva de uma categoria sistematica 
superior e a crescente redu^ao da gera^ao gametofitica 
das plantas terrestres desde os musgos, com sua gera^ao 
gametofitica dominante, passando pelas samambaias e 
gimnospermas, ate as angiospermas, nas quais os ga- 
metofitos masculinos e femininos sao constituidos de 
apenas poucas celulas. Uma possivel explica^ao para 
tendencias evolutivas pode ser postulada na mudan^a 
direcionada do ambiente por um periodo longo de tem¬ 
po e, com isso, a direcionada sele^ao. E questionavel o 
quanto uma suposi^ao como essa e justificavel, levando 
em conta a historia climatica turbulenta da Terra com 
fortes oscila^oes climaticas no Quaternario e tambem 
nos periodos anteriores, por exemplo. Outra possibili- 
dade seria considerar as tendencias como “melhorias” 
ou progressao evolutiva. No caso da crescente redu^ao 
do gametofito e consequente crescente dominancia da 
gera^ao esporofitica, poder-se-ia argumentar que, par- 
tindo de uma semelhan^a morfologica das duas gera- 
^oes, foi estimulada a gera^ao que tern uma maior taxa 
de sobrevivencia. Essa foi a gera^ao esporofitica porque 
nela, como gera^ao diploide, ao contrario da gera<;ao ga¬ 
metofitica como gera^ao haploide, mutates recessivas 
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prejudicial so sao expressas se ocorrerem em homo- 
zigose. Tomar as tendencias como progressoes evolu- 
tivas nao deve implicar que os representantes de fases 
anteriores de uma tendencia nao estivessem ou estejam 
adaptados ao seu ambiente. 

Em vez de explicar tendencias evolutivas com sele^ao natural, 
foi postulado o processo de sele^ao de especies (do ingles, spe¬ 
cies selection) divergente do processo evolutivo do darwinismo. 
Neste caso, considera-se que um carater (por exemplo, tamanho 
diferente) esta associado a uma taxa distinta de especia^ao ou de 
extin^ao. Assim, por exemplo, especies com individuos maiores 
tern taxa de especia^ao maior ou taxa de extin^ao menor. Com 
o passar do tempo, isso provocaria o aumento do numero de es¬ 
pecies com individuos maiores, em rela^ao ao numero de espe¬ 
cies com individuos menores, e tambem o aumento do tamanho 
medio. Ao mesmo tempo, e importante que o maior tamanho 
nao e diretamente preferido pela sele^ao natural. A existencia de 
sele^ao de especies como um processo independente da sele^ao 
natural e controversa. 

Os exemplos citados para grandes diferen^as entre 
grupos de organismos, tendencias evolutivas e a origem 
e o desaparecimento de grupos de organismos podem ser 
entendidos, sem grandes problemas, como transforma- 
^oes adaptativas mais ou menos graduais, surgidas por se- 
le^ao natural. Mesmo que nao se encontre facilmente uma 
explica^ao plausivel para cada um dos exemplos de trans- 
forma^ao macroevolutiva no ambito dos processos evolu- 
tivos conhecidos, ate agora nao foram descritas quaisquer 
alternativas convincentes ou de aceita^ao geral para esses 
processos. 

Varios conceitos foram estabelecidos para a des- 
cri$ao dos padoes de transforma^ao evolutiva durante 
tempos geologicos extensos. Se ao longo do tempo, uma 
linha de desenvolvimento mostra transforma^ao evolu¬ 
tiva, fala-se de anagenese; se ela permanece constante 
ao longo do tempo, fala-se de estasegenese. A transfor- 
ma^ao em uma unica dire^ao, no sentido da tendencia 
evolutiva, e designada como ortogenese. A diversifica- 
9ao de uma linha de desenvolvimento por ramifica^ao e 
conhecida como cladogenese. A radia^ao adaptativa, 
definida como diversifica^ao ecologica de uma linha de 
desenvolvimento, pode ser considerada como um caso 
especial de cladogenese. O exemplo mais conhecido de 
radia^ao adaptativa e a diversifica^ao apos a coloniza^ao 
de arquipelagos. Mesmo que as radia^oes adaptativas se 
processem muitas vezes de modo relativamente rapido, 
o componente tempo nao e parte da sua defini^ao. Na 
documenta^ao fossil pode ser frequentemente observado 
que fases relativamente longas de constancia sem diver- 
sifica^ao alternam-se com fases curtas de cladogenese 
intensiva. Um padrao desse tipo e denominado punctua- 
lismo (do ingles , punctuated equilibrium). 
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O objetivo da pesquisa sistematica e organizar a enorme 
multiplicidade de organismos com diferentes formas e 
modos de vida. Isso exige o reconhecimento de especies 
e sua reuniao em grupos sistematicos de niveis hierar- 
quicos superiores (generos, familias, etc.). Tambem sao 
tarefas da sistematica descrever e nominar especies e 
grupos mais elevados e disponibilizar, na forma de cha- 
ves de determinagao, instrumentos para sua identifica- 
gao. Tanto na reuniao de individuos em especies quanto 
de especies em generos, generos em familias, etc., desde 
o reconhecimento da evolugao biologica por Charles 
Darwin (ver Capitulo 9), a sistematica empenha-se em 
expressar as relates naturais de parentesco entre or¬ 
ganismos e grupos de organismos. A filogenia dos or¬ 
ganismos e a unica base validada pela natureza e, com 


isso, a unica base objetiva do agrupamento. Nos ultimos 
anos, a sistematica chegou mais perto do seu objetivo 
de organizar os organismos segundo o seu parentesco, 
com a ajuda do uso crescente da informagao contida no 
DNA. Atualmente, a interpretagao sistematica dessas in- 
formagoes e tambem das informagoes obtidas de carac- 
teres “tradicionais” (como, por exemplo, da morfologia), 
e feita com o emprego de procedimentos matematicos 
sofisticados, e a qualidade das hipoteses sistematicas 
pode ser testada estatisticamente. 

A sistematica e o primeiro e mais importante passo na 
pesquisa da diversidade biologica. Ela disponibiliza um sis- 
tema de referenda para todas as demais disciplinas da bio- 
logia e para todos os segmentos de nossa sociedade que se 
ocupam de organismos ou seus produtos. Esse sistema per- 









































10 


610 Bresinsky & Cols. 


mite a identifica^ao e denomina^ao precisa de cada orga- 
nismo e, com isso, possibilita uma comunica^ao inequivoca. 
A sistematica e tambem um fundamento indispensavel para 
o conhecimento das relates evolutivas de todos os feno- 
menos biologicos. Se, por exemplo, um citologista pesquisa 
a origem evolutiva da membrana nuclear e um geneticista 
questiona sobre a origem dos introns, um morfologista tenta 
reconstruir a estrutura de flores ancestrais, um fisiologista 
ocupa-se da evolu^ao de diferentes rotas fotossinteticas ou 
um ecologo analisa a origem da diversidade sob diferentes 
necessidades de solo, a referenda mais importante e a re¬ 
construct da filogenia e a consequente identifica^ao de 
caracteres ancestrais e derivados fornecida pelo sistemata. 

No presente capitulo serao tratados inicialmente os 
metodos da pesquisa sistematica e apos sera fornecida 
uma visao geral sobre a estrutura e a sistematica de bacte- 
rias, fungos e plantas. 

10.1 Metodos da sistematica 


10.1.1 Reconhecimento de especies 


A especie e a unidade basica da varia^ao reconhecida pelo 
sistemata. Isto nao significa que a especie seja tambem a 
unidade basica das modifica^oes evolutivas (ver 9.3). Mes- 
mo que exista uma multiplicidade de conceitos de especie 
(ver 9.3.1), a maioria das especies e reconhecida na pratica 
com base na varia^ao fenotipica descontinua. Se, portanto, 
um grupo de individuos, por exemplo, pode ser separa- 
do em dois subgrupos pelo comprimento da folha, indu- 
mento do pedicelo, cor da flor e tamanho do fruto (Figura 
9-28), de modo que cada individuo possa ser claramente 
colocado em um ou outro subgrupo e a varia<t dos ca¬ 
racteres considerados e continua dentro de cada um dos 
dois subgrupos, os dois subgrupos sao entendidos como 
especies diferentes. Esse metodo e objetivo na medida em 
que a descontinuidade observada nos valores medidos ou 
contados pode ser expressa e, com isso, compreendida. 
No entanto, a descontinuidade fenotipica, necessaria para 
o reconhecimento de especies, e determinada subjetiva- 
mente. Contanto que a descontinuidade fenotipica seja 
documentada objetivamente, a insert das unidades re- 
conhecidas com variedade, subespecie ou especie e apenas 
um problema formal da nomenclatura. Para especies, e 
normalmente aceito que os individuos a ela pertencentes 
estejam relacionados a um ancestral comum imediato. 

Em principio, os caracteres fenotipicos usados para o reconheci¬ 
mento de especies sao os mesmos (ver 10.1.3.1) utilizados para a 
reuniao de especies em grupos sistematicos de niveis hierarquicos 
superiores. Na pratica, porem, os caracteres provem do ambito 
morfoanatomico, pois o reconhecimento de especies se baseia 


muitas vezes no manuseio de material de museu (herbario) e a fa- 
cilidade de observa^ao de caracteres morfoanatomicos simplifica 
a ordena^ao dos individuos em especies (observados na natureza 
ou em herbarios). O significado especial dos herbarios se deve ao 
fato de que apenas nessas cole^oes existe material representative 
suficiente, coletado ao longo de seculos, disponivel ao pesqui- 
sador de um grupo de plantas. Os maiores herbarios do mundo 
contem ate cerca de 6 milhoes de exsicatas (do ingles specimen) e, 
por meio de emprestimos, e possivel a um pesquisador receber o 
material necessario de diferentes cole^oes. Apesar do significado 
do material de herbario, e tambem extremamente importante a 
observa^ao de material vivo, porque, entre outras razoes, deter- 
minados caracteres (como o numero de cromossomos, por exem¬ 
plo) so podem ser examinados a partir de amostras vivas. 

Em muitos casos, para a identifica^ao de especies podem 
tambem ser usadas sequencias diagnosticas de DNA, os chama- 
dos DNA-Barcodes (ver http://barcoding.si.edu). 

10.1.2 Monografias, floras e chaves de 
identifica 9 ao 


Monografias e floras sao produtos importantes da pes¬ 
quisa sistematica em nivel especifico. As monografias 
sao revisoes de linhagens fechadas (por exemplo, revisao 
do genero Primula) e floras sao revisoes sistematicas do 
conjunto de especies de plantas de uma regiao geografica 
(por exemplo, flora da Alemanha). Monografias e floras 
contem, por um lado, describes das especies revisadas 
e, por outro lado, tornam acessivel a identidade de uma 
planta atraves de chaves de identifica^ao. Alem disso, nas 
monografias sao incluidos todos os aspectos formais de 
uma revisao sistematica (primeiros descritores = autores 
das especies, dos generos, e assim por diante, data e orgao 
de publica^ao da primeira descri^ao, sinonimos, etc.). As 
describes podem ser detalhadas de muitas formas dife¬ 
rentes, mas devem distinguir claramente tanto a varia^ao 
dentro da especie ou grupo, quanto em rela^ao a outras 
especies ou grupos. 

As chaves de identifica^ao podem ser de acesso simples (dico- 
tomicas, single-acess) ou multiacesso (politomicas, multi-acess). 
Tendo-se tres caracteres com seus respectivos estados, por exem¬ 
plo (ver 10.1.3.2) 

1-0 petalas vermelhas 

1- 1 petalas amarelas 

2- 0 fruto baga 

2- 1 fruto capsula 

3- 0 planta anual 

3-1 planta perene 

e as seguintes distributes dos caracteres 


Especie 

Cor da corola 

Fruto 

Forma de vida 

A 

vermelha 

baga 

perene 

B 

vermelha 

capsula 

anual 

C 

amarela 

baga 

anual 

D 

amarela 

capsula 

perene 
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uma chave de acesso simples (chave dicotomica), que e o for- 
mato de chave mais usado, poderia ser constituida do seguinte 
modo: 

1. petalas vermelhas 2. 

petalas amarelas 3. 

2. fruto baga especie A 

fruto capsula especie B 

3. planta anual especie C 

planta perene especie D 

Em uma chave multiacesso (politomica), sao reunidos todos os 
caracteres para uma especie. 

Especie Combina^ao de caracteres 

A 1-0, 2-0, 3-1 

B 1-0, 2-1, 3-0 

C 1-1, 2-0, 3-0 

D 1-1,2-1,3-1 

A vantagem da chave multiacesso (politomica) consiste em que 
a identifica^ao de uma especie com o uso exclusivo da chave de 
identifica^ao e possivel mesmo que, por exemplo, a cor da flor 
da planta a ser identificada nao seja conhecida, pois a combi- 
na^ao do tipo de fruto com a forma de vida distingue todas as 
quatro especies umas das outras. Na chave de acesso simples 
apresentada, ao contrario, as especies nao podem ser identifica- 
das sem o conhecimento da cor da flor. Certamente, essa defi¬ 
ciency pode ser contornada, se, em cada alternativa, a pergunta 
se refira nao apenas a um carater (fruto ou forma de vida), mas 
a dois (fruto e forma de vida) ou mais caracteres, o que sempre 
e o caso em boas chaves de identifica^ao; no entanto, tambem 
pode ocorrer a falta de informa^ao sobre os caracteres pergunta- 
dos. As chaves multiacesso sao tambem cada vez mais oferecidas 
na forma eletronica. Por exemplo, as chamadas chaves interati- 
vas produzidas com o programa de computa^ao “Intkey” (M.J. 
Dalwitz) tern grandes vantagens em rela^ao as chaves dicotomi- 
cas. Entre as vantagens, estao, em primeiro lugar, a possibilidade 
de se iniciar o trabalho de identifica^ao com qualquer carater 
ou combina^ao de caracteres desejada. As informa^oes contidas 
em monografias ou floras estao em parte disponiveis tambem 
na forma de bancos de dados. 

10.1.3 Pesquisa de parentesco 


Cada grupo sistematico e designado taxon (plural: ta¬ 
xons), independente de seu nivel hierarquico. O grau de 
parentesco mais ou menos proximo entre os taxons e de- 
finido pela idade relativa do ultimo ancestral comum. Um 
taxon B e mais estreitamente aparentado com um taxon 
C do que com um taxon A, se o ultimo ancestral comum 
de B e C for mais recente que o ancestral comum de A e B 
(Figura 10-1). 

O conhecimento de relates de parentesco entre taxons e im- 
portante sob tres aspectos. Primeiro, o parentesco (sobre o 
qual afinal pode-se apenas formular uma hipotese bem funda- 
mentada) e a unica base objetiva da classifica^ao e, com isso, 


de significado decisivo para o proprio sistemata. Em segundo 
lugar, uma classifica^ao baseada nas relates de parentesco 
tern uma certa for^a de predi^ao, isto e, determinada caracte- 
ristica de uma especie e encontrada de novo com maior pro- 
babilidade entre os parentes mais proximos que entre os mais 
distantes. Parentesco, no entanto, nao significa for^a de pre- 
di^ao obrigatoria, porque os caracteres podem modificar-se 
rapidamente na evolu^ao. Em terceiro lugar, o conhecimento 
do parentesco e a unica possibilidade de se deduzir a evolu- 
<;ao dos caracteres de qualquer especie. Por exemplo, se um 
fisiologista estiver interessado em saber se entre as Cheno- 
podiaceae as plantas C 4 evoluiram de plantas C 3 apenas uma 
vez ou varias vezes, entao essa pergunta nao sera respondida 
considerando apenas o carater em si, mas sim pela observa^ao 
do parentesco dos taxons que possuem esses caracteres (ver 
Quadro 10-11). 

10.1.3.1 Caracteres 

As areas dos caracteres arrolados para o reconhecimento 
de especies sao extremamente diversas e mais ainda para 
a pesquisa de parentesco, isto e, a reuniao de especies em 
taxons de niveis hierarquicos superiores. 

O desenvolvimento historico da sistematica mostra que a am- 
plia^ao das areas de caracteres observados esta muito estrei¬ 
tamente vinculada ao desenvolvimento de novas tecnicas de 
observa^ao e sua crescente disponibilidade, mas tambem a 
historia geral do pensamento. Desde a Antiguidade, os carac¬ 
teres ligados ao habito constituem a base de compara^ao mais 
importante e a partir dos seculos XVI e XVII ate C. v. Linne*, 
e no seculo XIX em especial, passaram a ser os caracteres ma- 



Figura 10-1 Parentesco. 0 grau de parentesco e definido por meio 
da idade relativa do ultimo ancestral comum. 0 taxon B e mais es¬ 
treitamente relacionado ao taxon C que ao taxon A, se o ultimo an¬ 
cestral comum (2) de B e C for mais recente que o ultimo ancestral 
comum (1) de A e B. 


* N. de T. Carl von Linne, ou Lineu, como e conhecido na literatura 
de idioma portugues. 
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croscopicos de flores e frutos. Com o uso generalizado do mi¬ 
croscopic), no seculo XIX, iniciou-se a pesquisa sobre talofitas 
e seus orgaos reprodutivos (E.M. Fries, H. A. de Bary, A. Pas- 
cher, W. Hofmeister, J.-B. Payer, entre outros), assim como a 
inclusao de caracteres anatomicos das cormofitas (por exem- 
plo, B.H. Solereder, C.R. Metcalfe). Desde o estabelecimento da 
teoria da evolu^ao, a paleobotanica tornou-se uma fonte cada 
vez mais importante para a pesquisa de parentesco (H. Graf 
zu Solms-Laubach, R. Kidston, W. Zimmerman, entre outros). 
Ainda na segunda metade do seculo XIX, a importancia da 
biogeografia foi reconhecida para a pesquisa filogenetica (A. 
Kerner v. Marilaun, R. v. Wettstein, entre outros). Na decada de 
1920, iniciou a utiliza^ao de numeros cromossomicos e da es- 
trutura cromossomica na sistematica (por exemplo, E.M. East, 
E.B. Babcock) e no comedo da segunda metade do seculo XX os 
achados da fitoquimica (R.E. Alston, R. Hegnauer, entre outros) 
e da microscopia eletronica (por exemplo, na area das algas, I. 
Manton) tornaram-se cada vez mais importantes. O emprego 
de dados macromoleculares sobre proteinas (por exemplo, L.D. 
Gottlieb, isoenzimas) e acidos nucleicos (por exemplo, C.R. 
Woese, J.D. Palmer, M.W. Chase, D.E. e P.S. Soltis) tornou-se 
cada vez mais importante nas duas ultimas decadas do seculo 
passado e hoje e dominante na sistematica. 

A morfologia, que descreve a constru^ao externa das plantas, 
tern grande importancia para a sistematica (ver Capitulo 4). Os 
caracteres da estrutura interna sao abordados pela anatomia. 
Para tanto, a histologia (ver Capitulo 3) se ocupa da estrutura 
dos tecidos e a citologia (ver Capitulo 2), da estrutura das ce- 
lulas. A cariologia, como parte da citologia, estuda os cromos- 
somos. A palinologia aborda a estrutura de esporos e graos de 
polen (Figuras 10-198 a 10-200). O desenvolvimento de espo- 
rangios, gametofitos, gametangios, endosperma e embrioes e o 
tema da embriologia. A estrutura das substancias contidas nas 
plantas e estudada pela fitoquimica. Outros caracteres podem 
ser obtidos tambem das areas da fisiologia, ecologia e fitogeo- 
grafia, que pesquisa a distribui^ao geografica dos taxons, ou da 
fitopatologia, e o exame das formas fosseis estudadas pela paleo¬ 
botanica e importante na pesquisa de parentesco. A sistematica 
experimental, que trabalha com experimentos de cruzamento e 
interpreta o sucesso reprodutivo relativo como criterio de paren¬ 
tesco, e hoje pouco utilizada. Por outro lado, a analise de protei¬ 
nas e acidos nucleicos tern especial significado para a pesquisa 
filogenetica. Na analise de proteinas, a analise de isoenzimas 
(compara^ao entre o numero dos locos geneticos e numero de 
alelos de enzimas por meio de eletroforese; ver Quadro 9-1) e 
uma ferramenta ainda eventualmente utilizada para a caracteri- 
za^ao da constitui^ao genetica de populates ou especies estrei- 
tamente aparentadas. A analise de DNA iniciou com tecnica de 
hibridiza^ao de DNA, atualmente nao mais atualizada. Tambem 
a analise de DNA com enzimas de restri^ao (ou endonucleases 
de restri^ao), que cortam sequencias pre-determinadas do DNA 
(RFLP, polimorfismo do comprimento do fragmento de restri- 
$ao; do ingles restriction fragment length polymorphism), perdeu 
sua importancia frente as tecnicas de sequenciamento de DNA. 
No sequenciamento de DNA, a sequencia dos nucleotideos e 
determinada, e cada posi^ao de nucleotideo e considerada um 
carater. Para a analise de DNA em niveis hierarquicos inferio- 
res, esta disponivel atualmente um grande numero das chamadas 


tecnicas fingerprint (ver Quadro 9-1), com as quais e possivel, 
em parte, ate distinguir individuos uns dos outros. 

Sob certos aspectos, dados de DNA sao superiores a 
caracteres oriundos de outras partes da planta. Essa su- 
perioridade esta relacionada ao fato de que os dados de 
DNA podem ser codificados precisamente. Em uma se¬ 
quencia de DNA, um nucleotideo pode ser identificado 
com exatidao em determinada posiqao. Quanto aos ca¬ 
racteres morfologicos, ao contrario, uma ordenaqao em 
estados de carater alternativos frequentemente e dificul- 
tada ou ate impossibilitada pela existencia de formas in- 
termediarias. Isso se aplica em especial ao trabalho com 
especies estreitamente aparentadas, em que as diferenqas 
sao, muitas vezes, apenas quantitativas. Outra vantagem 
dos dados de DNA e a possibilidade de comparar orga- 
nismos com pouca semelhanqa nos caracteres fenotipicos 
(por exemplo, uma alga unicelular e uma espermatofita), 
mas que apresentam os mesmos genes (por exemplo, 
rbcL). Finalmente, tambem e possivel obter-se muitos 
caracteres do DNA. Porem, e importante considerar que 
com o sequenciamento de um gene, na verdade, muitas 
posiqoes da sequencia sao analisadas, mas apenas um 
gene e considerado. Uma analise dos diferentes caracte¬ 
res fenotipicos, ao contrario, considera muitos ambitos 
distintos de caracteres e, com isso, possivelmente tam¬ 
bem um grande (embora completamente desconhecido) 
numero de genes. 

10.1.3.2 Conflitos de caracteres 

Dependendo do taxon estudado e de sua posiqao hierar- 
quica, os caracteres de areas distintas sao arrolados em 
proporqoes diferentes. Para a continuidade da discussao 
sobre a analise dos caracteres, e importante distinguir en¬ 
tre carater e estado de carater (do ingles character , charac¬ 
ter state). Assim, por exemplo, a cor da flor e um carater e 
vermelho, branco, azul, etc., sao estados de carater. A ne- 
cessidade de se desenvolver metodos para a analise de ca¬ 
racteres deve-se ao fato de que, muitas vezes, os caracteres 
nao corroboram o mesmo agrupamento; em vez disso, ao 
serem considerados varios caracteres, afinal sempre sur- 
gem conflitos entre eles. Ao se analisar, por exemplo, tres 
taxons A, B, e C e dois caracteres com os estados de carater 
0 ou 1, o carater 1 pode indicar um agrupamento A e B 
em oposiqao a C, mas o carater 2 pode indicar um agrupa¬ 
mento de A em oposiqao a B e C (Figura 10-2). 

Conflitos de caracteres, em primeiro lugar, baseiam-se 
no fato de que, na comparaqao de dois (ou mais) taxons, 
estados de carater identicos podem ser convergences 
ou paralelismos, isto e, sao originados varias vezes inde- 
pendentemente na evoluqao, sem que isso seja percebido 
apenas pela estrutura do carater. Enquanto em um carater 
estrutural - por exemplo, da area da morfologia - tambem 
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Taxons 

Agrupamento 

A 

B 

C 
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0 

0 

1 

A,B/C 

2 
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A / B,C 


Figura 10-2 Conflito de caracteres. Os caracteres 1 e 2 com os 
estados de carater 1-0, 1-1, 2-0 e 2-1 implicam em parentesco di- 
fere nte entre os taxons A, B e C. 0 carater 1 aponta para um agru- 
pamento de A e B, em oposigao a C; o carater 2 aponta para um 
agrupamento de A, em oposigao a B e C. 


a sua posigao relativa e ontogenia podem ser consideradas 
em complemento a sua qualidade, em especial para anali- 
sar a homologia do carater em dois taxons, esses criterios 
nao estao disponiveis para um nucleotideo identico na 
mesma posigao no DNA dos dois taxons. Conflitos de ca¬ 
racteres ocorrem, em segundo lugar, tambem porque eles 
tern importances diferentes na determinagao de parentes¬ 
co, dependendo do momento de sua origem em relagao 
ao momento de origem do grupo estudado (ver 10.1.3.4). 

Para resolver conflitos de caracteres, sao percorridos 
diferentes caminhos. A primeira possibilidade consiste em 
atribuir pesos diferentes a caracteres diferentes. Na medi- 
da em que e inquestionavel que caracteres distintos tern 
importancia diferente (por exemplo, em consequencia de 
complexidade diferente), e dificil valorar objetivamente 
essa diferenga. Como resultado, originam-se propostas 
de classificagao com um forte componente subjetivo que 
podem diferir muito entre si, mesmo quando baseadas no 
mesmo conjunto de caracteres. A sistematica numerica e a 
sistematica filogenetica preocuparam-se em tornar os pro- 
cessos da classificagao mais objetivos. 

Existe uma multiplicidade de metodos de analise de dados na sis- 
tematica/filogenia, dos quais apenas alguns poderao ser aborda- 
dos aqui. Um abrangente e recente livro sobre o tema e Inferring 
Phytogenies , de J. Felsenstein (2004). 

10.1.3.3 Sistematica numerica 

A sistematica numerica (fenetica) ocupa-se em levantar 
a semelhanga entre pares de taxons e calcular uma expres- 
sao da estrutura da semelhanga em um grupo de estudo. 
Na sistematica numerica, os taxons utilizados sao tam¬ 
bem frequentemente denominados operational taxonomic 
unit (OTU) (ou unidade taxonomica operacional). Con- 
cretamente, o procedimento consiste em, num primeiro 
momento (como tambem em todos os outros metodos 
de analise de dados), recolher os estados de carater para 
todos os taxons do grupo de estudo. Essas informagoes 


podem ser entao codificadas em uma matriz binaria de 
dados, na qual taxons e caracteres sao aplicados (Figura 
10-3A). Desse modo, por exemplo, no carater “cor da flor”, 
os estados de carater vermelho e branco sao codificados 
arbitrariamente como 0 e 1. No proximo passo, as seme- 
lhangas de todos os taxons sao calculadas aos pares (dis¬ 
tances sendo 1- semelhanga). Uma possibilidade simples 
para isso consiste, por exemplo, em dividir o numero de 
caracteres comuns a dois taxons pelo numero total dos 
caracteres observados (Figura 10-3B). O coeficiente de 
similaridade assim calculado e tambem conhecido como 
simple matching coefficient. No terceiro passo, finalmen- 
te, os taxons sao reunidos em grupos de semelhanga de- 
crescente, com o uso dos coeficientes de similaridade. O 
fenograma mostrado na Figura 10-3C e o resultado de 
uma analise de cluster , na qual os taxons sao ordenados 
hierarquicamente. Em uma analise de cluster , os grupos 
diferentes, derivados de um mesmo ponto de bifurcagao 
ou “ramos”, sao tambem denominados clusters. 

O metodo acima descrito pode ser modificado em muitos as- 
pectos, ou seja, oferece uma grande variedade de opgoes. As¬ 
sim, existe a possibilidade de um carater (por exemplo, cor da 
flor), ter nao apenas dois, mas sim muitos possiveis estados (por 
exemplo, vermelha, branca, azul, amarela) (do ingles multistate 
character) podem ser calculados do mesmo modo que os carac¬ 
teres com apenas dois estados. Em caracteres quantitativos como 
comprimento da folha, por exemplo, a codificagao necessitaria do 
estabelecimento previo de intervalos de classe, na qual todas as 
folhas <10 cm seriam codificadas como 0 e todas as folhas > 
10 cm como 1. Tal estabelecimento de intervalos de classe e com 
frequencia arbitrario e nao necessariamente representa a varia- 
gao do carater. Em principio, existe tambem a possibilidade de 
se prescindir de uma codificagao e considerar a diferenga sim¬ 
ples entre os estados de dois taxons como similaridade/distancia 
nesse carater. Alem do simple matching coefficient , metodo muito 
simples, um grande numero de outros coeficientes de similarida¬ 
de ou de distancia encontra-se a disposigao. Assim, por exemplo, 
e possivel distinguir se a semelhanga entre dois taxons consiste 
em um estado de carater ou esta presente em ambos (exclusao de 
estado de carater faltante em comum: coeficiente de Jaccard), ou 
se, na analise de caracteres de sequencia de DNA, por exemplo, a 
probabilidade de modificagao repetida e convergente de um nu¬ 
cleotideo aumenta com a distancia entre dois taxons (por exem¬ 
plo, distancia de Jules-Cantor, distancia de Kimura). Finalmente, 
existem tambem muitos procedimentos de analise de cluster dife¬ 
rentes e tambem as chamadas analises de ordenagao. Analises de 
ordenagao, assim como a analise de componentes principais (do 
ingles principal component analysis , PCA) ou analise de coorde- 
nadas principais (do ingles principal coordinates analysis , PCO) 
resultam, ao contrario da analise de cluster , em representagoes 
nao hierarquizadas das relagoes de similaridade. Unweighted pair 
group method using arithmetic averages (UPGMA) e neighbor joi¬ 
ning (NJ) sao analises de cluster frequentemente utilizadas, em 
especial em dados moleculares. Enquanto UPGMA oferece ape¬ 
nas resultados “corretos”, quando a taxa de evolugao e igual em 
todas as linhas de desenvolvimento, NJ, pelo recalculo continuo 
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Figura 10-3 Sistematica numerica. A Matriz de dados com taxons 
A ate F e 10 caracteres com os estados de carater 0 e 1. B Simila¬ 
ridade entre pares de taxons (numero de caracteres em comum/ 
numero total de caracteres). C Fenograma calculado a partir dos 
coeficientes de similaridade. (Segundo Spring e Buschmann, 1998.) 


da matriz de dados original durante a analise, pode trabalhar com 
diferentes taxas de evolugao. 

Fundamentalmente, discute-se se semelhanga e paren- 
tesco podem ser equiparados, ja que o parentesco e o unico 
criterio objetivo para a formagao de grupos. Semelhanga e pa¬ 
rentesco so podem ser considerados equivalentes se as taxas 
de evolugao forem iguais em todas as linhagens de desenvolvi- 
mento e nao ocorram paralelismos nem convergences. Se em 
uma linhagem de desenvolvimento a evolugao acelerada de- 



Figura 10-4 Semelhanga e parentesco. Em evolugoes com veloci- 
dades diferentes, a semelhanga nao reflete o parentesco. Apesar da 
grande semelhanga entre A e B em comparagao com B e C, B e C sao 
mais estreitamente relacionados entre si. (Segundo Ridley, 1986.) 


vida a colonizagao de um novo ambiente, por exemplo, leva a 
divergencia fenotipica muito acentuada, a semelhanga nao ira 
refletir corretamente as relagoes de parentesco (Figura 10-4). 
Entretento, originalmente a fenetica nao teve a pretensao de 
reconstruir parentescos. 

10.1.3.4 Sistematica filogenetica: 
parcimdnia maxima 

O metodo da sistematica filogenetica (cladistica) re- 
monta ao entomologo W. Hennig. Apos abranger todos 
os caracteres e seus respectivos estados de carater no 
primeiro passo, no segundo passo e feita uma avaliagao 
dos estados de carater em relagao ao tempo relativo de 
seu surgimento. Os estados de carater que ocorrem so- 
mente dentro do grupo de estudo (do ingles ingroup) 
(Figura 10-5) sao denominados derivados relativos ou 
apomorficos (apomorfia); aqueles que ja ocorriam fora 
do grupo de estudo sao denominados ancestrais rela¬ 
tivos ou plesiomorficos (plesiomorfia). Dependendo 
se uma apomorfia esta presente em apenas um ou em 
mais taxons, fala-se em autapomorfia ou sinapomor- 
fia, respectivamente, e para plesiomorfias e utilizado o 
vocabulo simplesiomorfia. A valoragao de um estado 
de carater como apomorfico ou plesiomorfico e relati- 
va, porque se modifica com a delimitagao do grupo de 
estudo. Assim, a ocorrencia de flores monoclinas (em 
comparagao com flores diclinas)* entre as angiosper- 


* N de T. O autor refere-se a flores hermafroditas e unissexuais, vo- 
cabulos inadequados neste contexto, visto que flores sao ramos por- 
tadores de orgaos assexuados de reprodugao (estames e carpelos). 
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Figura 10-5 Comparagao de grupos-irmaos. Se, em uma analise 
de parentesco com os tres taxons A, B, C com os estados de cara- 
ter A: 1-0, B: 1-0 e C: 1-1, o estado de carater 1-0 do grupo-irmao 
Seo estado plesiomorfico, entao apenas uma transformagao de 
carater 1-0 (seta para a direita) 1-1, na linha que conduz a C, pode 
ser postulada. Se, ao contrario, assume-se que 1-1 e o estado ini- 
cial, duas transformagoes precisam ocorrer. Ou na origem de A e B 
ocorreu, em cada urn dos casos, uma transformagao de carater de 
(1-1 —> 1-0), ou esta transformagao ((1-1 —> 1-0)) ocorreu no ances¬ 
tral comum de A, B, C, apos a origem de S e foi revertida na origem 
de C ((1-0 —> 1-1)). Com base no principio da parcimonia a compara¬ 
gao de grupos-irmaos serve, para o reconhecimento de caracteres 
apomorficos. 


mas e um carater plesiomorfico, pois flores monoclinas 
pertencem a constituigao basica das angiospermas (ver 
10.2). Entre as espermatofitas, porem, as flores mono¬ 
clinas ocorrem apenas nas angiospermas, constituindo, 
portanto, uma apomorfia e podendo ser usadas para jus- 
tificar a monofilia das angiospermas. O reconhecimento 
mais importante de Hennig foi que apenas os caracteres 
apomorficos (e nao os plesiomorficos) sao adequados 
para a identificagao de parentesco. Por exemplo, se, ao 
comparar uma planta verde de aster (Asteraceae/Astera- 
les) com um verbasco verde (Scrophulariaceae/Lamia- 
les) e uma planta nao verde da orobanque (Orobancha- 
ceae/Lamiales) com base, por exemplo, na presenga de 
clorofila, chegassemos a conclusao de que essas especies 
sao estreitamente aparentadas, isso seria errado. A ra- 
zao disso esta nos fatos de que a presenga de clorofila 
faz parte da constituigao basica das plantas verdes e de 
que a plesiomorfia, em um grupo pequeno de plantas 
verdes, nada pode afirmar sobre o grau de parentesco. 
A presenga de clorofila foi mantida em aster e verbasco, 
mas perdida em orobanque. 

Para analisar se um estado de carater e apomorfico 
ou plesiomorfico, a comparagao de grupos-irmaos (do 
ingles sister group comparison) mostrou ser o metodo 


mais importante. Neste metodo, assume-se que o estado 
de carater presente no grupo mais proximo (grupo-ir¬ 
mao; do ingles sister group) e o estado plesiomorfico. 
Este pressuposto e justificado por ser mais parcimonioso 
(do ingles more parsimonious) que a alternativa segun- 
do a qual o estado que nao esta presente no grupo-irmao 
e apomorfico. Se, em uma analise de parentesco com os 
tres taxons A, B, C com os estados de carater A: 1-0, B: 
1-0 e C: 1-1, o estado de carater 1-0 do grupo-irmao S 
e o estado plesiomorfico, entao se pode postular apenas 
uma transformagao de carater (do ingles character trans¬ 
formation) de 1-0 para 1-1 na linha que conduz a C (Fi¬ 
gura 10-5). Se, ao contrario, assume-se que 1-1 e o estado 
inicial, duas transformagoes precisam ser postuladas. Ou, 
na origem de A e B, ocorreu, em cada um dos casos, uma 
transformagao de carater de 1-1 para 1-0, ou essa trans¬ 
formagao ocorreu no ancestral comum de A, B, C, apos a 
origem de S, e foi revertida na origem de C (Figura 10-5). 
Ja que apenas caracteres apomorficos podem indicar pa¬ 
rentesco, o estado de carater comum 1-0 entre A e B nao 
indica relacionamento estreito entre esses dois taxons. E 
mais provavel que o estado de carater do ancestral tenha 
sido conservado em A e B. 

Adotar a parcimonia (do ingles parsimony) como base para a 
escolha de caracteres informativos nao deve implicar que o pro- 
cesso da evolugao seja parcimonioso e tenha tornado sempre o 
caminho mais curto. A parcimonia e muito mais um principio 
cientifico geral que proporciona uma redugao no numero neces- 
sario de hipoteses para uma solugao. 

Mesmo que o parente mais proximo do grupo de estudo 
seja conhecido, em complementagao ao grupo-irmao, deve-se 
trabalhar com grupos relacionados mais distantes. Esses gru- 
pos distantes formam o grupo-externo (do ingles out-group). 
O grupo externo pode incluir o grupo-irmao. A comparagao 
com o grupo-externo ou com o grupo-irmao e problematica, 
pois assume que neles nao ocorreram mais modificagoes nos 
caracteres desde sua origem. Porem, como o grupo-irmao e 
geologicamente tao antigo quanto o grupo de estudo e os de- 
mais taxons do grupo-externo sao ainda mais antigos, eles ti- 
veram tanto tempo (grupo-irmao) ou mais (outros taxons do 
grupo-externo) para modificagoes evolutivas que o proprio 
grupo de estudo. Por isso, e improvavel que o grupo-irmao ou 
o grupo-externo nao se tenham modificado desde a origem do 
grupo de estudo. 

Depois que sao identificados os caracteres apomorficos e 
plesiomorficos, na segunda etapa de analise, no proximo 
passo arrolam-se apenas caracteres apomorficos para o 
reconhecimento de parentesco. Partindo-se do principio 
que na listagem dos caracteres foram reconhecidos cor- 
retamente todos os paralelismos (do ingles parallelism) 
e tambem as reversoes de carater (do ingles reversal ), os 
estados apomorficos de carater deveriam estar livres de 
contradigao. Porem, raramente isso ocorre. As contradi- 
goes devidas a paralelismos ou reversoes de caracteres sao 
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denominadas homoplasias (do ingles homoplasy). Um 
estado de carater e homoplasico quando surge mais de 
uma vez em um grupo de estudo ou quando volta ao seu 
estado original depois de ter surgido. Assim, os conflitos 
de caracteres restantes sao tratados com metodos matema- 
ticos adequados, de modo a obedecer o principio da par¬ 
cimonia e o numero total das transforma^oes de carater e 
minimizado. 

Este ultimo passo e o principio mais importante do 
metodo da parcimonia maxima (do ingles maximum 
parsimony, PM), hoje o mais utilizado. Ele substituiu a 
forma original anteriormente descrita da sistematica 
filogenetica e e aplicado por programas de computa- 
dor como, por exemplo, PAUP (do ingles phylogenetic 
analysis using parsimony, de D.L. Swofford). O principio 
da PM consiste em prescindir do processo de valora^ao 
de estados de carater quanto a apomorfia ou plesiomorfia 
e, com isso, da compara^ao com grupos-irmaos, e calcu- 
lar todos os caracteres de modo que o numero necessario 
de transforma^oes de carater seja minimo no cladogra- 
ma final. Apesar disso, um grupo-irmao/-externo e in- 
serido na analise. O resultado escolhido em um calculo 
como este e entao o cladograma mais parcimonioso (do 
ingles most parsimonious), que no inicio nao tern uma 
base e, com isso, e “nao enraizado” (do ingles unrooted). 
A “raiz” como base de tal cladograma, tanto quanto os 
resultados da analise permitem, e colocada entre o grupo 
de estudo e o grupo-externo. Com isso, na PM, a valora- 
$ao de caracteres como apomorficos ou plesiomorficos 
se da somente quando o cladograma foi calculado e en¬ 
raizado. Os distintos grupos ou ramos que partem de um 
ponto de ramifica^ao em um cladograma sao tambem 
denominados “dados” (do ingles clades). 

10.1.3.5 Verossimilhar^a maxima 

Na interpreta^ao de caracteres de sequencia de DNA, mui- 
tas vezes tambem e usado um metodo conhecido como 
maximum likelihood ( verossimilhan^a maxima, VM). O 
ponto de partida desse metodo e a formula^ao de um mo- 
delo de evoluc^ao de sequencia especifico para o grupo de 
estudo. Tal modelo considera, de um lado, a varia^ao da 
sequencia no grupo de estudo, pela estimativa da taxa de 
substitui^ao, por exemplo, com base na variabilidade ob- 
servada em cada posi^ao da sequencia ou estimada pela 
frequencia relativa de transudes e transversoes. Alem 
disso, sao considerados aspectos gerais como, por exem¬ 
plo, a independence das posi^oes da sequencia entre si 
no modelo da evolu^ao de sequencia. Apos, e calculada 
uma arvore genealogica, a qual esclarece, com a maior 
probabilidade (do ingles maximum likelihood), a varia^ao 
da sequencia observada no grupo de estudo com base no 
modelo especifico da evolu^ao de sequencia. 


10.1.3.6 Inferencia bayesiana 

A inferencia bayesiana (do ingles Bayesian inference), 
cada vez mais usada na sistematica, e um metodo mui- 
to proximo ao da VM. Ela difere da VM pelo calculo da 
probabilidade (do ingles posterior probability) de arvores 
filogeneticas e suas partes com a incorpora^ao de uma 
probabilidade a priori (do ingles prior probability). 

10.1.3.7 Analise estatfstica de hipoteses de 
parentesco 

As hipoteses filogeneticas calculadas sao, em certa me- 
dida, sujeitas a comprova^ao estatistica de sua estabi- 
lidade. Um procedimento para isso e, por exemplo, a 
analise bootstrap. Aqui, novas matrizes de dados sao 
repetidamente construidas e analisadas a partir de da¬ 
dos originais escolhidos aleatoriamente. Essas novas 
matrizes de dados tern o mesmo tamanho da matriz 
original, mas podem diferir dela, por exemplo, pela in- 
ser<;ao de um mesmo carater tres vezes, ao passo que 
outros dois caracteres nem aparecem. Um valor de 
bootstrap de 90, por exemplo, para um clado significa 
que foi encontrada rela^ao entre os taxons desse clado 
em 90% das repeti^oes de analise de diferentes matrizes 
de dados. Outro indice tambem utilizado com o meto¬ 
do da maxima parcimonia e o indice de decaimento 
(tambem chamado indice de Bremer). Com esse indi¬ 
ce e estimado quantos passos adicionais (transforma- 
^oes de caracteres) sao necessarios para que um clado 
resolvido (aquele que especifica o parentesco entre A, 
B, C; Figura 10-1) colabe em uma politomia (que nao 
possibilita nenhuma expressao a respeito do relaciona- 
mento entre A, B, C). Um indice de decaimento de 1, 
por exemplo, significa que um clado resolvido na arvore 
mais parcimoniosa nao sera dissolvido na arvore que e 
apenas um passo mais longa do que a mais parcimo¬ 
niosa. Um indice progressivamente mais alto e inter- 
pretado como um suporte progressivamente melhor da 
hipotese de parentesco. 

10.1.4 Filogenia e classificacao 


As possibilidades acima descritas da analise sistema¬ 
tica levam a hipoteses sobre o parentesco entre taxons 
e, desse modo, sao filogenias de taxons. Um problema 
especial comum as analises feneticas e cladisticas e que 
a evolu^ao reticulada (isto e, o surgimento de novos ta¬ 
xons por hibridiza^ao de linhas de desenvolvimento di- 
vergentes), como um processo evolutivo frequente em 
plantas (ver 9.3.3), pode ser considerada apenas com 
grande dificuldade. Nem fenogramas nem cladogramas 
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sao, na verdade, arvores genealogicas, pois neles nao sao 
dadas informa^oes sobre ancestrais ou descendentes. As 
filogenias dos taxons podem ser usadas para inferir evo- 
lu^ao de caracteres. O simples aplicativo de caracteres 
em um cladograma mostra como um carater se modi- 
ficou no desdobramento filogenetico de um taxon (ver 
Quadros 10-10 a 10-12). 

Na aplica^ao de cladogramas em uma classifica^ao 
formal, um prindpio oriundo da sistematica filogenetica 
frequentemente aceito e que apenas grupos monofileticos 
devem ser reconhecidos. Monofilia (Figura 10-6) e defi- 
nida de modo que um taxon contenha todos os descen¬ 
dentes de um ancestral comum imediato. Por sua vez, a 
parafilia ocorre quando todos os integrantes de um taxon 
descendem diretamente de um mesmo ancestral, mas nem 
todos os descendentes desse mesmo ancestral estao inclui- 
dos no taxon. Finalmente, na polifilia sao incluidos em 
um taxon aqueles grupos que nao descendem de um an¬ 
cestral comum direto. 

Um exemplo de parafilia que se tornou bastante conhecido e 
o dos generos norte-americanos Clarkia e Heterogaura (Ona- 
graceae). Enquanto Clarkia possui dois verticilos ferteis de es- 
tames, estigma dividido e fruto do tipo capsula, Heterogaura 
tem apenas um verticilo fertil de estames, estigma globoso e 
fruto do tipo noz, razao pela qual estes taxons foram descri- 
tos como generos proprios. Analises moleculares mostraram 
claramente que Heterogaura e estreitamente aparentado com 
algumas especies de Clarkia , tendo, assim, sua origem nesse 
genero (Figura 10-7). Se Heterogaura e mantido como gene- 
ro, entao Clarkia e parafiletico em rela^ao a Heterogaura , pois 
todos os representantes de Clarkia descendem diretamente de 
um ancestral comum; porem, com a exclusao de Heterogaura , 
nem todos os descendentes desse ancestral estao incluidos no 
taxon. A recusa de taxons parafileticos refere-se sobretudo ao 
fato de que apenas o parentesco (e nao a semelhan^a) deve 



Figura 10-6 Monofilia, parafilia e polifilia. Um taxon monofiletico 
(3-4, 2-4, 1-4) contem todos os descendentes de um ancestral co¬ 
mum direto. E caso de parafilia quando todos os grupos parciais 
(1-2, 1-3) de um taxon descendem diretamente de um mesmo an¬ 
cestral, mas nem todos os descendentes (3-4, 4) desse mesmo an¬ 
cestral sao incluidos no taxon. Um taxon polifiletico contem grupos 
parciais (1 e 3), que nao descendem de um ancestral comum direto. 
(Segundo Ridley, 1986.) 


valer como criterio de classifica^ao. Heterogaura , visivelmente 
diferente das especies de Clarkia , deveria, por isso, ser classi- 
ficado como Clarkia , ja que seus parentes mais proximos per- 
tencem a Clarkia. A monofilia dos taxons baseada na cladisti- 
ca nao e incontestavel. 

10.1.5 Nomenclatura 


Para a denominate) e classifica^ao de plantas exis- 
tem muitas regras formais, contidas no Codigo Inter¬ 
national de Nomenclatura Botanica (http://www.ibot. 
sav.sk/), o qual e regularmente atualizado. Os aspectos 
formais da pesquisa sistematica sao tambem frequente¬ 
mente denominados taxonomia. Devido as defini^oes 
diversas para esse vocabulo encontradas na literatura, 
ele nao sera usado aqui. Na verdade, os vocabulos sis¬ 
tematica e taxonomia sao frequentemente considerados 
sinonimos. 

No sistema das plantas, sao usados parametros taxonomicos 
vinculados ou categorias. Trata-se de conceitos abstratos de 
ordem, aos quais e atribuida uma determinada posi^ao na hie- 
rarquia. O nome de uma especie e um binomio (combina^ao 
binaria), que consiste no nome de um genero e um epiteto es- 
pedfico (por exemplo, Achillea millefolium). Para o emprego 
inequivoco do nome da especie, acrescenta-se o autor que a 
descreveu. Em Achillea millefolium L., o L. corresponde a Lin- 
ne. Denominates acima da categoria de especies sao unino- 
miais (por exemplo, Achillea). Na Tabela 10-1 estao reunidas 
as categorias taxonomicas mais importantes, suas terminates 
usuais, assim como taxons concretos, a exemplo da aquileia* 
(Achillea millefolium). Em botanica, um taxon novo e consi- 
derado validamente publicado (do ingles validly published), 
quando determinados criterios sao atendidos. Entre eles, 
esta a escolha de um nome segundo regras previamente fixa- 
das, uma descri^ao ou diagnose, a publica^ao em um orgao 
de larga acessibilidade, assim como a designa^ao de um tipo 
(typus , ver abaixo), que deve ser depositado de modo a per- 
mitir o acesso geral. As condi^oes de acessibilidade de orgaos 
de publica^ao e tipos estao definidas no codigo. Todos os no- 
mes cientificos de plantas sao usados na forma latina. Em Bo¬ 
tanica, a primeira descri^ao de uma especie deve ser escrita 
em latim. Pela designa^ao de um tipo, chamada tipifica^ao, 
um nome e relacionado irrevogavelmente com um individuo 
concreto. O tipo do nome de uma especie ou de um taxon in- 
traespedfico e, na maioria das vezes, uma planta depositada 
em um herbario. Apenas excepcionalmente, em geral em casos 
historicamente justificados, uma ilustra^ao pode tambem va¬ 
ler como tipo. Um tipo, porem, nem sempre e tipico para um 
taxon. Um genero e tipificado por uma especie e uma familia 
por um genero. Se existirem para um taxon mais de um nome 
publicados validamente, aplica-se a regra da prioridade. E 
usado o nome que foi publicado primeiramente. Essa regra 


* N. de T. Milefolio, mil-folhas, mil-em-rama, erva-cortadeira e de- 
zenas de outros nomes populares. 
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Figura 10-7 Parafilia. Clarkia (A-C) e Heterogaura (D-F) diferem entre si pelo numero de estames ferteis, forma do estigma e do fruto. A ana- 
lise de parentesco mostra que o reconhecimento de Heterogaura heterandra como um genero proprio leva a um genero parafiletico Clarkia. 
(R. Spohn segundo Sytsma, 1990.) 


nao vale para taxons acima da categoria de familia e ocasional- 
mente outros nomes, que nao aqueles publicados validamente 
em primeiro lugar, podem ser escolhidos para serem usados 
(“conservados”). Os nomes nao utilizados, por terem sido pu¬ 
blicados depois, sao sinonimos dos nomes validos. 


A “nomenclatura filogenetica”, muito discutida em 
tempos anteriores, com seu phylocode (www.ohiou.edu/ 
phylocode), hoje disponivel, dispensa a citaqao da catego¬ 
ria de origem, para a denominaqao de organismos acima 
do nivel de especie. 
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Tabela 10-1 Visao geral das principais categorias sistematicas, suas desinencias (sufixos), assim como as unidades taxonomicas no 
exemplo da aquileia comum (Achillea millefolium L.) 

Categorias taxonomicas 
(portugues, latim, abreviatura) 

Desinencias usuais 

Unidades taxonomicas 
(exemplos, sinonimos) 

Reino (regnum) 

-bionta 

Eucarya 

Sub-reino (subregnum) 

-phyta, -mycota 

Chlorobionta 

Divisao ou filo (divisio ou phylum) 

-phytina, -mycotina 

Streptophyta 

Subdivisao (subphylum) 

-phyceae, -mycetes ou -opsida* 

Spermatophytina 

Classe (classis) 

-idae 

Magnoliopsida 

Subclasse (subclassis) 

-anae 

- 

Superordem (superordo) 

-ales 

- 

Ordem (ordo) 

-aceae 

Asterales 

Familia (familia) 

-oideae 

Asteraceae (= Compositae) 

Subfamilia (subfamilia) 

-eae 

Asteroide 

Tribo (tribus) 


Anthemideae 

Genero (genus) 


Achillea 

Segao (sectio, sect.) 


Achillea sect. Achillea 

Serie ( series, sec.) 


- 

[Agregado (agg.)] 


Achillea millefolium agg. 

Especie (species, spec, ou sp.) 


Achillea millefolium 

Subespecie (subspecies, subsp. ou ssp.) 


A. m. subsp. sudetica 

Variedade (varietas, var.) 


- 

Forma (forma, f.) 


A. m. subsp. s. f. rosea 


* N. de T. Para plantas tambem e comum o uso do sufixo -atae. 


10.2 Bacterias, fungos e plantas 


I. Reino (domfnio): Bacteria. 626 

Primeira divisao: Primobacteriota, 

bacterias basais. 631 

Segunda divisao: Posibacteriota, 

bacterias gram-positivas. 631 

Terceira divisao: Negibacteriota, 

bacterias gram-negativas. 631 

Ocorrencia e modo de vida das bacterias. 632 

Quarta divisao: Cyanobacteriota (Cyanoprocaryota, 
Cyanophyta, algas azuis). 634 

Ocorrencia e modo de vida das cianobacterias 

(algas azuis). 637 

II. Reino (domfnio): Archaea. 638 

Primeira divisao: Crenarchaeota. 638 

Segunda divisao: Euryarchaeota. 639 

III. Reino (domfnio): Eucarya, eucariotos. 639 

Primeiro sub-reino: Acrasiobionta. 642 


Segundo sub-reino: Myxobionta. 643 

Primeira divisao: Myxomycota. 643 

1- Classe: Myxomycetes. 643 

2 - Classe: Protosteliomycetes. 645 

Segunda divisao: Plasmodiophoromycota. 645 

Parte I do sexto sub-reino: Heterokontobionta 

heterotroficos (Chromalveolatae). 647 

Primeira divisao: Labyrinthulomycota. 647 

Segunda divisao: Oomycota, fungos celulosicos. 647 

Terceiro sub-reino: Mycobionta, fungos quitinosos ... 652 

Primeira divisao: Chytridiomycota. 653 

1- Classe: Chytridiomycetes. 653 

2 - Classe: Blastocladiomycetes. 654 

Segunda divisao: Zygomycota. 656 

1- Classe: Olpidiomycetes. 656 

2 - Classe: Zygomycetes (Mucoromycetes). 657 

Terceira divisao: Glomeromycota. 659 

Quarta divisao: Ascomycota. 660 

Classe: Taphrinomycetes. 660 

2 - Classe: Saccaromycetes (Endomycetes). 661 

3- Classe: Euascomycetes. 662 
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1- Subclasse: Laboulbeniomycetidae. 

2- Subclasse: Eurotiomycetideae. 

3- Subclasse: Erysiphomycetidae. 

4- Subclasse: Pezizomycetidae. 

5- Subclasse: Leotiomycetidae. 

6- Subclasse: Lecanoromycetidae. 

7- Subclasse: Sordariomycetidae. 

8- Subclasse: Dothideomycetidae. 

Quinta divisao: Basidiomycota. 

Classe: Ustomycetes (Ustilaginomycetes). 

2- Classe: Uredomycetes (Urediniomycetes). 

3- Classe: Eubasidiomycetes. 

1- Subclasse: Tremellomycetidae. 

2- Subclasse: Agaricomycetidae. 

1. Anexo aos Mycobionta: Fungos imperfeitos 

(Deuteromycetes). 

2. Anexo aos Mycobionta: Lichenes, liquens. 

Quarto sub-reino: Glaucobionta. 

Quinto sub-Reino: Rhodobionta. 

Classe: Bangiophyceae. 

2- Classe: Florideophyceae. 

Sexto sub-reino: Heterokontobionta 
(Chromalveolatae); grupos autotroficos. 

Primeira e segunda divisdes: 

representantes heterotroficos. 

Terceira divisao: Cryptophyta. 

Quarta divisao: Dynophyta 

(Pyrrophyta, Dinoflagellata). 

Quinta divisao: Haptophyta. 

Sexta divisao: Heterokontophyta 

(Chrysophyta, Chromophyta). 

Classe: Chloromonadophyceae. 

2- Classe: Chrysophyceae. 

3- Classe: Bacillariophyceae 

(= Diatomae; diatomaceas). 

4- Classe: Xantophyceae. 

5- Classe: Phaeophyceae (algas pardas). 

Setimo sub-reino: Chlorobionta (“Viridiplantae”) ... 
Primeira divisao: Chlorophyta. 

Classe: Prasinophyceae. 

2- Classe: Ulvophyceae. 

3- Classe: Trentepohliophyceae. 

4- Classe: Cladophorophyceae. 

5- Classe: Dasycladophyceae. 

6- Classe: Bryopsidophyceae (= Sifonales). 

7~ Classe: Trebouxiophyceae. 

8- Classe: Chlorophyceae. 

Segunda divisao: Streptophyta. 

Primeira subdivisao: Mesostigmatophytina. 

Segunda subdivisao: Zygnematophytina, 

algas conjugadas. 

Terceira subdivisao: Coleochaetophytina. 

Quarta subdivisao: Charophytina, carofitas. 

Quinta subdivisao: Marchantiophyta, hepaticas. 

1- Classe: Marchantiopsida (hepaticas talosas). 

2- Classe: Jungermanniopsida 

(na maioria, hepaticas folhosas). 

Sexta subdivisao: Bryophytina (Musci, musgos 
folhosos em amplo sentido). 


1- Classe: Sphagnopsida (musgos-das-turfeira). 753 

2- Classe: Andreaeopsida (musgos-do-granito). 754 

3- Classe: Bryopsida (musgos folhosos em 

sentido restrito). 754 

Setima subdivisao: Anthocerotophytina, antoceros. 763 

Grupos ancestrais extintas das plantas vasculares. ... 767 

Plantas terrestres ancestrais , psilofitos (Psilophytales). ... 767 

Fetos ancestrais: Primofilices . 770 

Oitava subdivisao: Licopodiophytina, licopodios. 771 

Outros representantes extintos de 

Lycopodiophytina . 777 

Nona subdivisao: Psilotophytina, psilotaceas. 780 

Decima subdivisao: Equisetophytina, cavalinhas. 782 

Decima primeira subdivisao: Marattiophytina, 

samambaias eusporangiadas. 786 

Classe Marattiopsida. 786 

Decima segunda subdivisao: Filicophytina, 

samambaias leptosporangiadas. 787 

Quarta subdivisao: Spermatophytina, espermatofitas .... 799 

10.2.1 Alternancia de geragoes. 799 

10.2.2 Orgaos vegetativos. 801 

10.2.3 Metabolitos secundarios. 801 

10.2.4 Flores. 802 

10.2.4.1 Envoltorio floral. 802 

10.2.4.2 Microsporofilos. 804 

Polen. 806 

Gametofito masculino. 809 

10.2.4.3 Megasporofilos. 810 

Rudimentos seminais. 813 

Gametofito feminino. 814 

10.2.4.4 Nectarios. 816 

10.2.4.5 Disposigao dos orgaos florais. 817 

10.2.5 Inflorescencias. 819 

10.2.6 Polinizagao. 819 

10.2.7 Fecundagao. 824 

10.2.8 Sementes. 825 

10.2.9 Frutos. 828 

10.2.9.1 Frutos deiscentes. 830 

10.2.9.2 Frutos indeiscentes. 830 

10.2.9.3 Infrutescencias. 830 

10.2.10 Dispersao de sementes e frutos. 831 

10.2.11 Germinagao de sementes. 832 

10.2.12 Sistema das Spermatophytina. 833 

1- Classe: Cycadopsida (palmas-de-ramos, cicadaceas).. 833 

2- Classe: Ginkgopsida (Ginkgo). 835 

3- Classe: Coniferopsida (confferas) incl. Gnetales... 836 

4- Classe: Magnoliopsida (angiospermas, plantas 

com flores e com sementes cobertas). 843 

10.2.13 Evolugao e filogenia das 

angiospermas - uma visao geral. 844 

10.2.14 Sistema das angiospermas. 847 

“Ordens basais”. 847 

“Monocotiledoneas”. 852 

“Eudicotiledoneas”. 869 

“Eudicotiledoneas-core”. 872 

“Rosfdeas”. 878 

“Asterideas”. 900 

10.2.15 Ancestralidade e parentesco 

das espermatofitas. 919 
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Nota previa: Na Parte 10.2 (sem sequencia numerica), 
podem ser encontradas, nas paginas exatas, os locais do 
texto procurados atraves do indice (geral e de generos). O 
simbolo (V) marca informagoes adicionais ao livro - em 
geral, da sistematica - no Companion Site. 

Os graus de organizagao alcangados durante a evolugao sao mar- 

cados em azul no texto a seguir. 

Nas classificagoes antigas, os conceitos de “planta” e “ani¬ 
mal” foram originalmente equiparados nos dois grupos 
taxonomicos principais dos seres vivos mais comuns 
(regnum vegetabile e regnum animate). Hoje, e sabido que 
plantas e animais, do ponto de vista fisiologico-nutricio- 
nal, correspondem a tipos de organizagao diferenciados 
(ver Introdugao), e nao a grupos com parentesco natural. 
Por essa razao, tambem o “Reino Vegetal” nao represen- 
ta uma linhagem com ascendencia comum e, por isso, 
nao constitui um taxon. As plantas podem ser definidas 
como organismos fotoautotroficos. A botanica e, em 
conformidade com isso, a biologia dos fotoautotroficos. 
Na botanica, sao estudados todos os organismos fotoau¬ 
totroficos, mas tambem, aqueles grupos heterotroficos 
que descendem de grupos autotroficos ou que sao im- 
portantes para a compreensao da filogenia da autotrofia. 
Em sentido mais amplo, portanto, os fungos (simbiose de 
liquens) e os procariotos (teoria da endossimbiose) tam¬ 


bem sao objetos de estudo da botanica e, assim, tambem 
deste livro. Sobre a Origem da Vida, ver Quadro 10-1. 

O estudo da ultraestrutura celular desvendou dois 
pianos de construgao basicamente diferentes, nos orga¬ 
nismos que hoje nao mais podem ser relacionados com 
formas intermediarias: protocelulas e eucelulas. Esses 
dois tipos de construgao celular foram ate pouco tempo 
a base para a classificagao dos seres vivos em dois gru¬ 
pos principais (“Reinos”): Prokaryota e Eukaryota. Novas 
pesquisas, com a inclusao de metodos de filogenia mole¬ 
cular, indicam uma derivagao precoce, originando os tres 
grupos principais Archaea, Bacteria e Eucarya, sendo 
que na arvore filogenetica, Archaea esta mais proxima de 
Eucarya que de Bacteria (Figura 10-8). Porem, em fungao 
da sua construgao celular, Archaea e Bacteria opoem-se 
como procariotos a Eucarya (eucariotos). Os tres grupos 
(Bacteria, Archaea, Eucarya) serao tratados aqui como 
reinos proprios. 

Para evitar confusoes com o antigo uso do vocabulo reino (“rei¬ 
no vegetal” versus “reino animal”), na classificagao filogenetica 
dos seres vivos, o vocabulo dominio e cada vez mais usado em 
lugar de reino (dominio Bacteria, etc.). 

Os Eucarya dividem-se em cinco grupos fundamentals 
(Quadro 10-2): 1. Unikontae, 2. Primoplantae, 3. Chro- 
malveolatae, 4. Rhizaria, 5. Excavatae (comparar Figura 
10-8 e pagina inicial do capitulo). 


Quadro 10-1 


A origem da vida 

Os vestigios mais antigos de vida, datados de aproximada- 
mente 1 bilhao de anos depois do surgimento da Terra, ou 
seja, ha cerca de 3,5 bilhoes de anos, puderam ser comprova- 
dos em rochas do oeste australiano, embora tais provas nao 
sejam incontestaveis. A atmosfera de nosso planeta era en- 
tao constituida principalmente de vapor de agua, dioxido de 
carbono, nitrogenio (N 2 ) e tragos de hidrogenio (H 2 ), sulfeto, 
cloreto e fluoreto, metano, amomaco, HCN, etc., e tinha, ao 
contrario de hoje, propriedades redutoras. 0 oxigenio, atual- 
mente dominante, era quase completamente ausente e a ca- 
mada de ozonio, protetora contra radiagao espacial e UV, hoje 
tao importante, nao tinha sido ainda constituida na atmosfera 
primitiva. Aparentemente, a energia da radiagao UV, as altas 
temperaturas e as descargas eletricas tiveram um papel im¬ 
portante na origem da vida. 

Como ja demonstrado experimentalmente varias vezes, 
inumeros elementos organicos puderam se desenvolver sob 
essas condigoes. Entre eles, como elementos construtores 
da vida, estao os aminoacidos, nucleotideos, agucares, aci- 
dos graxos e alcoois ou suas formas precursoras. Porem, nem 
todos os elementos citados puderam ser criados com a es- 
trutura quimica identica a que existe hoje nas celulas vivas. 


Em todo caso, e desconhecido como exatamente sugiram 
essas moleculas se, por exemplo, em solugao aquosa (“cal- 
do primordial”) ou em aderencia a superficies carregadas 
eletricamente (“pizza primordial”) tais como a pirita em uma 
segunda etapa, seus polimeros. A probabilidade de ocorrerem 
determinados compostos quimicos parece ser maior em liga- 
gao com uma superficie. Finalmente, foi decisivo o surgimento 
de sistemas com a capacidade de reduplicagao e codificagao 
identicas. Para tanto, os pre-requisitos foram os polinucleo- 
tideos do tipo RNA, que apresentam atividade autocatalitica 
e, com isso, podem catalisar sua propria replicagao. Dois ou 
mais desses sistemas de RNA poderiam ter sido acoplados a 
um “hiperciclo”, no qual a replicagao dos componentes e pro- 
movida alternadamente. Por meio da ligagao desses sistemas 
de codigo com membranas lipidicas (“compartimentalizagao”) 
e proteinas, finalmente poderiam ser originado os ainda hipo- 
teticos progenotos (“protobiontes”). Para esses, e necessario 
postular um gradativo aperfeigoamento desde o registro de 
informagoes do RNA ate um sistema de codigo de DNA com 
transcrigao e transdugao, assim como uma otimizagao do 
metabolismo, a partir de um numero cada vez maior e mais 
eficiente de processos controlados por enzimas. 
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A fotoautotrofia ocorre em quatro desses cinco grupos. O de- 
senvolvimento mais acentuado de organismos fotoautotroficos, 
desde formas unicelulares e algas tetracelulares de construpao 
simples ate as plantas terricolas de construpao complexa, ocor- 
reu entre as Primoplantae. Apenas o primeiro grupo basal dos 
Unikontae e caracterizado quase exclusivamente por nutripao 
heterotrofica; a esse grupo pertencem, entre outros, animais 
unicelulares e pluricelulares, e nele os fungos heterotroficos 
compartilham com as plantas muitas caracteristicas surgidas por 
convergencia. Todavia, os seres heterotroficos unicelulares estu- 
dados pela Zoologia tambem fazem parte dos Chromalveolatae 
(Apicomplexa = Sporozoa), dos Rhizaria e dos Excavatae (Kine- 
toplastida, flagelados). 

Os chamados cinco grupos de Eucarya nao serao relata- 
dos em particular na revisao e apresentapao dos sistemas 
que se segue. Nos reinos (dominios) que serao tratados 
aqui sao classificados como subreinos (subdominio) e 
divisdes (filos) os grupos abrangentes, mas claramente 
derivados de um ancestral comum e, portanto, relaciona- 
dos filogeneticamente e as linhagens monofileticas. Seus 
nomes terminam, no caso dos subreinos, com -bionta, as 
divisoes, se forem constituidas de eucariontes autotroficos 
com -phyta e os fungos com -mycota. Uma visao geral do 
sistema apresentado a seguir pode ser obtida no sumario, 
da Figura 10-8 e do Quadro 10-2. 

Devido aos conhecimentos das pesquisas filogeneti- 
cas modernas, as denominapoes antigas dos grandes gru¬ 
pos (por exemplo, algas, fungos, espermatofitas) dentro do 
sistema, em muitos casos, nao sao mais uteis para a carac- 
terizapao de linhagens monofileticas. Essas denominapoes 
antigas, quando muito, caracterizam tipos de organiza¬ 
pao. No entanto, como denominapoes para grandes gru¬ 
pos de estruturapao identica (tipo de organizapao) ou ni- 
vel de desenvolvimento semelhante, esses vocabulos ainda 
conservam um certo significado, para abranger determi- 
nadas semelhanpas e para compreender a diversidade de 
formas com facil determinapao. Por isso, as denominapoes 
antigas de tipos de organizapao serao destacadas neste li- 
vro em campos azuis, sem que representem um arcaboupo 
para a classificapao sistematica atual. Os tipos de organi¬ 
zapao entre as plantas, que nao correspondem a um taxon 
(portanto, a uma divisao), sao identificados pela termina- 
pao -fita, em lugar de -phyta (por exemplo, embriofitas, 
traqueofitas, pteridofitas, etc.). 


◄ Figura 10-8 Arvore genealogica de plantas e fungos. No de- 
correr da evolupao das linhagens, etapas decisivas endocito- 
bioticas primarias e secundarias e a consequente aquisipao de 
mitocondrias e plastidios estao indicadas por setas. As setas 
que levam aos liquens (Lichenes) mostram ectossimbioses com 
cianobacterias e Chlorophyta. Para mais detalhes, ver Quadro 
10-2. (Segundo Bresinsky e Kadereit, 2006; modificado.) 


Em um tipo de organizapao (de qualquer amplitude), sao colo- 
cados grupos de organismos que se assemelham consideravel- 
mente quanto aos caracteres de sua organizapao externa (ou 
seja, morfologia) ou interna (ou seja, anatomia e citologia). Em 
muitos casos, os tipos de organizapao correspondem a niveis de 
desenvolvimento e, como tal, sao expressoes de repetidas adap- 
tapoes independentes a determinadas condipoes de vida ou de 
maior desenvolvimento. Sendo assim, em linhas evolutivas pa- 
ralelas, eles indicam um determinado nivel de desenvolvimento 
filogenetico. Os tipos de organizapao reunem, em parte, grupos 
filogeneticamente heterogeneos, mas muitas vezes separam li- 
nhagens monofileticas, as quais devem ser aproximadas filoge- 
netica e sistematicamente. 

A historia do sistema do “reino vegetal” e marcada pe- 
las mudanpas de paradigma. O sistema artificial mais 
conhecido e o sistema sexual, desenvolvido por C. v. 
Linne (1735). Linne opos 23 classes de plantas floriferas 
diante de uma 24 a classe, “Cryptogamia”, na qual incluiu 
nao apenas fetos, musgos, algas e fungos, ate entao pou- 
co conhecidos, mas tambem algumas plantas superiores 
com flores dificeis de reconhecer ( Ficus , Lemna) e ate 
mesmo corais e esponjas. Ele distinguiu a subdivisao das 
plantas floriferas (Phanerogamia), principalmente, pela 
divisao dos sexos nas flores e pelo numero, soldadura, 
distribuipao e comprimento relativo dos estames. Hoje, 
as criptogamas podem ser designadas como “plantas de 
esporos”, ja que entre elas o desenvolvimento de novos 
individuos se da em geral a partir de esporos unicelula¬ 
res; as fanerogamas podem ser designadas como plantas 
floriferas, ou melhor ainda, como plantas com sementes 
(espermatofitas). 

Linne ja tentara construir um sistema natural para a classi- 
ficapao das plantas, mas apenas A.L. de Jussieu (1789), A.P. 
de Candolle (1819), St. Endlicher (1836), entre outros, po¬ 
dem ser considerados fundadores dos sistemas formais mais 
importantes. Mesmo depois do surgimento da teoria da des- 
cendencia, os sistemas de A. Braun (1864), G. Bentham e J.D. 
Hooker (1862-18883), A.W. Eichler (1883) e, especialmente, o 
agrupamento de A. Engler, ainda hoje usado, permaneceram 
presos ao uso taxonomico de niveis organizacionais e estagios 
de desenvolvimento. A primeira tentativa de um sistema fi¬ 
logenetico foi a de R. v. Wettstein (1901-1908). Os sistemas 
em uso atualmente representam diferentes etapas no caminho 
entre agrupamentos formais para agrupamentos filogeneticos 
e sinteticos. 

Observando-se os diversos sistemas concorrentes atuais, 
ainda se encontram muitas diferenpas, frequentemente 
bastante profundas. Isso mostra como a sistematica esta, 
ainda, em desenvolvimento. Apesar disso, nos ultimos dez 
anos foram possiveis importantes descobertas na pesquisa 
da evolupao das linhagens em todos os grupos de orga¬ 
nismos, com a ajuda da comparapao e da analise cladis- 
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Quadro 10-2 

Filogenia das plantas e dos fungos 


E bem provavel que a primeira celula eucariotica heterotrofica 
tenha surgido por transference genica (por exemplo, na forma 
de uma endocitobiose primaria) entre Bacteria e Archaea. Com 
isso, pode-se explicar plausivelmente a estrutura das mitocon- 
drias, assim como seu relacionamento com determinadas bac- 
terias (Negibacteriota) (Figura 10-8). 

0 surgimento dos inumeros sistemas de membranas intracelulares de 
celulas eucarioticas pode ter ocorrido possivelmente por invaginagao da 
membrana celular de ancestrais procarioticos. Ja a origem, por exemplo, 
dos cromossomos e do nucleo celular, como as estruturas caracteristi- 
cas das celulas eucarioticas, nao foi explicada, porque nao sao conheci- 
dos organismos com possiveis precursores de tais estruturas. 

Eucariotos heterotroficos unicelulares com mitocondrias. Existe 
uma diversidade extraordinary de diversos representantes com 
essa organizagao que foram pontos de partida para a continua- 
gao da evolugao. 

Segundo o conhecimento atual, os Eucarya podem ser 
divididos em cinco grupos, que se separaram ja no inicio de 
sua evolugao: 1. Unikontae (heterotroficos, celulas ativamente 
moveis, frequentemente porflagelos; englobam os animais, mas 
tambem os fungos e os fungos plasmodiais); 2. Primoplantae 
(fotoautotroficos por endocitobiose primaria de cianobacterias; 
englobam a maioria das plantas); 3. Chromalveolatae (em 
parte fotoautotroficos por endocitobiose secundaria de Rhodo- 
bionta); 4. Rhizaria (em parte autotroficos por endocitobiose 
secundaria de clorobiontes); 5. Excavatae (organismos unice¬ 
lulares, em parte autotroficos por endocitobiose secundaria de 
clorobintes; englobam, entre outros, tambem os protozoarios do 
tipo Kinetoplastida). 

A unica fusao de uma dessas linhas evolutivas (Primo¬ 
plantae) com uma bacteria fotoautotrofica (Cyanobacteriota), 
como consequencia de uma endocitobiose primaria (ver 2.4.2), 
ha mais de 2 bilhoes de anos levou ao surgimento da pri¬ 
meira celula vegetal, em que os endocitobiontes se transfor- 
maram em plastidios. Todas as plantas com plastidios simples 
com membrana dupla descendem dessa primeira celula vege¬ 
tal. Essas plantas chegam aos nossos dias em tres linhagens, a 
saber, Glaucobionta, Rhodobionta (algas vermelhas) e Chlo- 
robionta (aqui, entre outras, as algas verdes), entre as quais 
Rhodo- e Chlorobionta sao mais estreitamente relacionadas. 


Entre as Chlorobionta, as Chlorophyta, com a parte principal 
das algas verdes, constituem-se urn grupo irmao das Strepto- 
phyta, as quais, por urn lado, contem as algas verdes uni a plu- 
ricelulares e, por outro lado, as plantas terrfcolas (embriofitas). 

Todos os demais grupos de algas com plastidios, que pos- 
suem geralmente tres ou quatro membranas, originaram-se por 
endocitobioses secundarias, nas quais diferentes eucariotos he¬ 
terotroficos unicelulares envolveram-se com diferentes tipos de 
algas. As algas verdes sao os endocitobiontes secundarios entre 
os Rhizaria (em Chlorarachniophyta) e entre os Excavatae 
(nos Euglenophyta). As algas vermelhas, como endocitobiontes 
secundarios, constituem os plastidios dos Heterokontobionta 
(Chromalveolatae) com as Divisoes Flaptophyta, Cryptophyta, 
Dinophyta e Heterokontophyta. 

Os organismos heterotroficos conhecidos como fungos 
tern origens evolutivas muito diferentes. Os Oomycota (fungos 
celulosicos) sao aparentados com algas pertencentes a Hete¬ 
rokontobionta. Entre os Unikontae, outras linhagens evolutivas 
sao representadas pelos Acrasiobionta (fungos plasmodiais ce- 
lulares), aparentados com protozoarios, os Myxobionta (fungos 
plasmodiais), assim como os Mycobionta (fungos quitinosos), 
originalmente relacionados aos animais pluricelulares (Meta¬ 
zoa). Os Lichenes (liquens) surgiram varias vezes independen- 
temente uns dos outros, por meio de ectosimbiose de diversos 
Mycobionta com cianobacterias ou algas verdes. 

As plantas terrfcolas (embriofitas: musgos, fetos e es- 
permatofitas), que surgiram ha 450 milhoes de anos, no Ordo- 
viciano, estao mais estreitamente relacionadas com as Cha- 
rophytina, (algas em forma de candelabro), plantas recentes 
semelhantes a algas que vivem em agua doce (por exemplo, 
o genero Chara). Chara e seus aparentados de urn lado, e as 
plantas terrfcolas, de outro, constituem as Streptophyta, que se 
distinguem, por exemplo, por flagelos laterals (se presentes), 
divisao celular em geral atraves da formagao de fragmoplastos, 
assim como uma estrutura especial de celulose. As plantas terrf¬ 
colas distinguem-se sobretudo, pelo fato de que seus gametan- 
gios (anteridios, arquegonios) encontram-se envolvidos por uma 
camada de celulas estereis de origem congenital e o zigoto, no 
inicio do seu desenvolvimento, permanece como embriao sobre 
o gametofito e e alimentado por este. 


tica de dados de diversas sequencias homologas de DNA, 
oriundos dos genomas dos cloroplastideos, das mitocon¬ 
drias e do nucleo da celula (filogenia molecular). E de se 
esperar, portanto, que em um periodo previsivel de tempo, 
um agrupamento natural aceitavel seja obtido. A propos- 
ta aqui escolhida representa, tambem, apenas mais uma 


tentativa de explicitar os grandes relacionamentos de uma 
forma mais ou menos clara. Tendo em vista os objetivos 
de um livro didatico, determinadas simplifica^oes foram 
feitas propositadamente. 

Ate agora sao conhecidas cerca de 3.000.000 de especies 
vegetais viventes. Dessas, mais de dois ter^os pertencem as 
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A evolugao das plantas terncolas ocorreu provavelmente as margens 
de corpos de agua doce, com nfveis variaveis de agua ao longo das 
estagoes do ano. Isso e pressuposto tanto pela ocorrencia de Charo- 
phyceae em agua doce quanto pela consideragao de que essas con- 
digoes seriam muito mais apropriadas para o surgimento de plantas 
terrestres do que as condigoes a beira-mar. 0 surgimento da cutfcula, 
estomatos, tecidos de condugao e sustentagao, orgaos e estruturas in- 
tercelulares e orgaos de absorgao de agua foram pre-requisitos impor- 
tantes para a ocupagao da terra com suprimento limitado de agua. No 
infcio, provavelmente essas estruturas eram adaptagoes a dessecagao 
temporaria devida a nfveis baixos de agua. Para a colonizagao da terra 
pelas plantas, sua simbiose com fungos micornzicos parece ter tido 
tambem urn grande significado. 

As linhas evolutivas mais primitivas das plantas terncolas sao 
os musgos parafileticos (Marchantiophytina - hepaticas; 
Bryophytina - musgos; Anthocerophytina - antoceros), nos 
quais o gametofito e a geragao mais complexa anatomica e mor- 
fologicamente; seu esporofito nao ramificado, com apenas urn 
esporangio, permanece sempre ligado ao gametofito e, por se 
tornar precocemente heterotrofico, e nutrido pelo gametofito. 

Os fetos tambem parafileticos (Lycopodiophytina - licopo- 
dios, selaginelas, isoetes; Equisetophytina - cavalinhas; Psiloto- 
phytina; Filicophytina - samambaias verdadeiras), juntamente 
com as espermatofitas monofileticas (Spermatophytina), origi- 
naram-se de urn grupo ancestral semelhante a urn musgo, que 
provavelmente era mais estreitamente relacionado a Anthocero¬ 
phytina. Fetos e espermatofitas apresentam urn esporofito (cor- 
mo) ramificado, complexo anatomica e morfologicamente, com 
os orgaos fundamentais (raiz, caule e folha), inumeros esporan- 
gios situados nas folhas, assim como xilema (com traqueides e 
vasos) e floema como tecidos de condugao. Por isso, se podem 
reunir fetos e espermatofitas em cormofitas ou em traqueofitas 
(plantas vasculares). A geragao gametofitica, sempre talosa, e 
progressivamente reduzida. 

Nos fetos, pode ser observada uma profunda bifurca- 
gao entre Lycopodiophytina de urn lado e Equisetophytina, 
Psilotophytina e Filicophytina de outro; os tres ultimos grupos 
formam o grupo-irmao de Spermatophytina. Com isso, os fetos 
sao parafileticas em relagao a Spermatophytina e, em conse- 
quencia, tambem podem ser distinguidos das espermatofitas 
apenas pela ausencia de sementes. 

No grupo hoje quase exclusivamente herbaceo dos fetos, que diferem 
bastante entre si, por exemplo, pelas caracteristicas foliares, estrutura 
dos esporofilos, assim como pela anatomia do caule, surgiram no pas- 
sado diversos representantes lenhosos e arboreos. Da mesma forma, a 
transigao da condigao de isosporia, em geral com gametofitos herma- 


froditas e de vida livre, para a condigao de heterosporia, com gameto¬ 
fitos masculinos de formagao endosporica nos microsporos e formagao 
endosporica de gametofitos femininos nos megasporos, ocorreu varias 
vezes paralelamente. 

As espermatofitas, originadas provavelmente no Devonia- 
no Superior, ha cerca de 370 milhoes de anos, distinguem-se 
tambem, porque o megasporo nao abandona o megasporangio. 
Com isso, o gametofito feminino (saco embrionario), originado 
do megasporo, permanece ao menos ate a polinizagao sobre 
o esporofito, em urn megasporangio (nucelo) indeiscente (isto 
e, que nao se abre), com envoltorio esteril (tegumento). Essa 
estrutura (tegumento, nucelo, saco embrionario com oosfera), 
chamada rudimento seminal, desenvolve-se apos a fecundagao 
em uma semente com casca (testa), tecido nutritivo (endosper- 
ma) e embriao. 

Com esse passo evolutivo, foi superada a dependence de agua para a 
fecundagao da oosfera no arquegonio, constituindo-se uma forma de ga¬ 
metofito independente. 

Entre as espermatofitas, pode-se confrontar Coniferopsi- 
da (confferas, inclusive Gnetales), Cycadopsida (cicadeas) e 
Ginkgopsida, como gimnospermas monofileticas, com Mag- 
noliopsida (plantas florfferas), como angiospermas. Com essa 
concepgao, e revista a ideia geral ate pouco tempo aceita de 
que as angiospermas tern seu parente mais proximo entre as 
Gnetales e, com isso, as gimnospermas seriam parafileticas em 
relagao as angiospermas. E surpreendente a estreita relagao 
das Gnetales com as confferas; inclusive e possfvel que os Gne¬ 
tales sejam os parentes mais proximos de Pinaceae. 

Com pelo menos 250.000 especies, as angiospermas representam hoje 
de longe o grupo de plantas de maior riqueza de especies, tendo surgido 
pela primeira vez em registros fosseis no Cretaceo Inferior, ha cerca de 
140 milhoes de anos. Elas mostram uma diversidade incrfvel em sua eco- 
logia geral, na estruturagao de diferentes formas herbaceas e lenhosas, 
em sua biologia de polinizagao e dispersao, assim como em riqueza de 
produtos do metabolismo secundario. Com isso, as angiospermas sao 
atualmente o componente dominante de quase todas as formas de vege- 
tagao e podem tambem ocupar diversos ambientes extremos. 

Na base da arvore filogenetica das angiospermas estao algumas 
famflias reunidas como Magnoliidae, que representam apenas 
cerca de 4% de todas as especies de plantas florfferas viventes 
atuais. Este e urn grupo basal parafiletico, a partir do qual surgi¬ 
ram as demais angiospermas. Cerca de 22% de todas as espe¬ 
cies de angiospermas fazem parte de Liliidae (monocotiledone- 
as). Os restantes 74% das angiospermas pertencem a Rosidae. 


espermatofitas (cerca de 700 gimnospermas e 240.000 an¬ 
giospermas), cerca de 10.000 sao pteridofitas e 24.000 sao 
musgos. O numero das especies descritas de algas e de cerca 
de 23.000, o numero das especies descritas de fungos atinge 
cerca de 1.000.000 e de liquens cerca de 20.000. Finalmente, 
estima-se ainda mais de 4.000 especies de bacterias e 2.000 


de cianobacterias. Considerando as taxas anualmente cres- 
centes de especies novas descritas (principalmente de bacte¬ 
rias, fungos e angiospermas), provavelmente nao estaremos 
errando ao assumir que o inventario ainda nao concluido 
do reino vegetal, dos fungos e das bacterias fara esse nume¬ 
ro chegar a muito mais que meio milhao de especies. 
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Tipo de organiza^ao procarionte 

I. e II. Reinos 

Os fosseis comprovados mais antigos de seres vivos sao proca- 
riotos de organizagao celular. 

A celula procariotica (protocito) nao possui um nucleo 
verdadeiro, isto e, envolvido por uma membrana (dai a antiga 
denominagao anucleobionta; para a estrutura da celula, ver 2.3), 
mas um a varios equivalentes de nucleo (nucleoides). 0 DNA en- 
contra-se livre como genoforo, assim chamado, nucleoplasma. 
Mitose e meiose nao existem. A subdivisao da celula em espa- 
gos de reagao (compartimentos) e menos pronunciada que nos 
eucariotos: faltam cloroplastidios e mitocondrias. As organelas 
de movimento estao em parte presentes, mas sao estruturadas 
de forma fundalmentalmente diferente das dos eucariotos (ver 
2.3.2). A parede da celula procariotica e constituida de substan- 
cias heteropolmneras, que ate agora nao puderam ser comprova- 
das em nenhum organismo eucariotico. A parede e formada por 
uma molecula gigantesca contendo polissacarideos de estrutura 
quimica diferentes, ligados uns aos outros por valencias princi- 
pais, semelhante a uma rede em forma de saco (ver 2.3.3). 
Enquanto os eucariotos sao amplamente dependentes de oxige- 
nio, os procariotos se comportam de maneira diferente. Entre 
eles, ocorre uma transigao da intolerance absoluta ate sua de¬ 
pendence absoluta do oxigenio. A capacidade de fixar nitroge- 
nio, generalizada entre procariontes, esta limitada a eles. 

Bacterias, cianobacterias (incluindo as protobacterias) 
e Archaea pertencem aos procariotos. Entre Bacteria e Archaea, 
as duas principals linhas evolutivas de organismos com organi¬ 
zagao procariotica, ocorreu expressiva troca “lateral” de material 
genetico. 


I. Reino (dormnio): Bacteria 

O reino Bacteria (bacterias, cianobacterias) inclui orga¬ 
nismos procaroticos com uma parede celular de estrutura 
quimica especial (saculo de mureina). 

As tres divisoes a seguir (Primobacteriota, Posibacte- 
riota e Negibacteriota) formam o grupo das bacterias em 
sentido restrito, denominado eubacterias (em oposigao as 
cianobacterias, etc). Eubacterias (Figura 2-92) sao proca¬ 
riotos, entre os quais a maioria das especies e heterotrofica 
(ver 8.1) e, alem disso, muito pequena (ver tambem Fi¬ 
gura 1-1) e pouco diferenciada morfologicamente. A lar- 
gura media da celula e de cerca de 1 pm, o comprimento 
atinge cerca de 3-5(-10) pm, mas existem especies cujas 
celulas atingem um comprimento de ate 750 pm. A maio¬ 
ria das especies e unicelular. As diferentes formas celula- 
res das bacterias remontam as formas basicas da esfera e 
do cilindro reto ou curvo (Figura 10-9). Diferenciam-se 
os cocos (esfericos), que podem reunir-se em associagoes 
semelhantes a colonias bastonetes, cujas formas produto- 
ras de esporos sao conhecidas como bacilos; e bastonetes 
curvados (vibrioes) a espiralados (espirilos). Em muitas 
bacterias, as celulas permanecem ligadas entre si apos a 


divisao celular e formam agrupamentos, sarcinas (Sarci- 
na, Figura 10-9F), filamentos*, (Figura 10-9H) ou redes. 
Ja nas bacterias e possivel observar-se o desenvolvimento 
de estruturas mais complexas. Todavia, nas formas pluri- 
celulares, o principio da divisao de trabalho, pela execugao 
de determinadas tarefas, raramente e manifestado pelas 
celulas. Chlorochromatium forma agregados celulares (ver 
em Chlorobi). 

Filamentos celulares podem ser simples ou ramifi- 
cados; em parte, eles sao envolvidos por bainhas ou fla- 
gelados. Os filamentos pluricelulares dos actinomicetos 
representam uma convergencia analoga ao micelio dos 
fungos eucarioticos (Figura 10-9K). As mixobacterias sao 
procariotos flexiveis, que rastejam sobre as superficies. Em 
analogia a alguns mixomicetos eucarioticos, sao formadas, 
em parte, estruturas semelhantes a corpos de frutificagao 
menores que 1mm, pela reuniao de celulas isoladas (Fi¬ 
gura 10-9L-N). A diferenciagao morfologica permite, por- 
tanto, reconhecer o desenvolvimento de estruturas mais 
complexas. Embora a complexidade dos eucariotos nao 
seja alcangada, ainda assim, nas adaptagoes a determina¬ 
das condigoes de vida, ocorrem as formas corresponden- 
tes (colonias, filamentos, filamentos ramificados, micelios, 
formas semelhantes a corpos frutiferos, esporos, flagelos). 
Por outro lado, tambem ocorrem formas reduzidas ate o 
tamanho de virus. 

Nucleoide e plasmidio. O DNA das bacterias (geno¬ 
foro) nao e distribuido de modo difuso no citoplasma, 
ao contrario, e localizado em determinadas regioes (nu¬ 
cleoide). O nucleoide apresenta-se como uma meada 
de fios finos em contato direto com o citoplasma; nao 
ha uma membrana nuclear. Como consequencia da ra- 
pida divisao do genoforo, muitas vezes sao encontrados 
2-4 nucleoides nas celulas de bacterias. Em Escherichia 
colu o genoforo e constituido por um unico filamento de 
DNA fechado em forma de anel que, se estendido, teria 
o comprimento de 1,4mm. A divisao do genoforo ocorre 
nas bacterias provavelmente atraves de uma ligagao tem- 
poraria a membrana plasmatica (sem mitose e meiose). 
Alem do genoforo, sao encontrados nas celulas bacteria- 
nas tambem aneis de DNA capazes de autorreplicagao, os 
chamados plasmidios. 

Dadas as muitas particularidades relacionadas as bacterias, ao 
contrario dos eucariotos, nao se deve, de modo algum, falar de 
“nucleo” e “cromossomos”, mesmo que isso ocorra frequente- 
mente. Em estrutura e fungao, o DNA de bacterias corresponde 
em grande parte ao DNA de todos os outros seres vivos (ver 1.2). 
Em rapida replicagao, o DNA atinge taxas de renovagao de 33 pm 
por minuto. As bacterias sao os organismos nos quais as analises 
moleculares for am mais aprofundadas. Mapas geneticos ja for am 
construidos para Escherichia coli , Salmonella typhimurium e ou- 
tras bacterias. 


* N. de T. Estreptobacilos. 
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Figura 10-9 Bacteria. Formas de bacterias. A Staphylococcus. B Lactobacillus. C Bdellovibrio. D Spirillum. E Caulobacter (4.000x). F Sarcina. 
G-J Sphaerotilus, G Estagio movel (700x), H Forma Sphaerotilus (330x), J Infcio da separagao celular (800x). K Streptomyces. L-N Chon- 
dromyces ; bastonetes (200x); corpo frutffero (30x). (A segundo Umeda; B segundo 0. Kandler; C segundo Stolp; D segundo Krieg; E segundo 
Flouwink; F segundo Beveridge; G-J segundo Brock e Floninger; K segundo Schlegel, 1992; L-N segundo Grillone.) 


O citoplasma faz contato com a parede celular median- 
te a membrana plasmatica; ela e multiestratificada como 
em todos os organismos e tambem recebe o nome de 
plasmalema. No citoplasma sao encontrados tambem, 
em parte, varios nucleoides, diversos sistemas de mem¬ 
brana e inclusoes celulares. Os ribossomos das bacterias 
tern 16 X 18nm, sao formados de cerca de 60% de RNA 
e 40% de proteina e seu numero e de aproximadamente 
de 5.000-50.000 em cada celula. Eles sedimentam a 70S 
(S= unidade de Svedberg; coeficiente para determinagao 
da massa molar) na ultracentrifuga. Por outro lado, os eu- 
cariotos tern ribossomos de 80S no citoplasma e de 70S 
em mitocondrias e cloroplastidios. As membranas intra- 
plasmaticas nas celulas bacterianas formam - ate onde fo- 
ram estudadas - uma rede. Por meio de invaginagoes da 
membrana plasmatica, formam-se vesiculas semelhantes 
a bolhas ou tubos. Em bacterias fototroficas, as vesiculas 
tubulares e fotossinteticamente ativas sao denominadas 
tilacoides, em analogia as estruturas correspondentes 
nos cloroplastidios das plantas verdes (Figura 10-11); os 
tilacoides apresentam-se, em parte, tambem empilhados 
da mesma maneira. As membranas desses tilacoides sao 
portadoras dos pigmentos absorventes de luz (bacterio- 
clorofilas e carotenoides), assim como dos componentes 


dos sistemas fotossinteticos de transporte de eletrons e de 
fosforilagao. No entanto, os tilacoides aqui nao se encon- 
tram envolvidos por uma membrana propria; com isso, 
nao existem verdadeiros plastidios. Em determinadas 
bacterias (por exemplo, Chromatiaceae), sao encontradas 
tambem vesiculas de gas que, em grandes acumulos, po- 
dem formar vacuolos gasosos. 

Conteudos celulares. Substancias armazenadas intrace- 
lularmente podem, em parte, ser consideradas substan¬ 
cias de reserva. Muitas bacterias armazenam polissacari- 
deos semelhantes ao glicogenio. Grana lipofilicos (grana 
sao aqui estruturas armazenadoras de substancias de re¬ 
serva) sao constituidos de acido poli-(3-hidroxibutirico. 
Mycobacterium e Actinomyces armazenam preferencial- 
mente lipideos neutros e ceras. Fosfato e armazenado 
em forma de granulos polifosfatados (“Volutina”) (Figu¬ 
ra 2-92). 

A parede celular das bacterias (Figura 2-97) tern cer¬ 
ca de 20 nm de espessura e nao apresenta qualquer estru- 
tura fibrilar semelhante as estruturas das paredes celulares 
de plantas superiores. Sua resistencia mecanica e propor- 
cionada, via de regra, por um envoltorio denominado sa- 
culo, composto preponderantemente pelo polimero mure- 
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ina. A mureina, por sua vez, e composta pelas subunidades 
de acido N-acetilmuramina e acido N-acetilglucosamina; 
em serie alternante, elas formam cordoes de foliglicano 
por meio de ligates glicosidicas (3 (1—>4). Com a ligaqao 
desses cordoes com peptideos curtos (tetra- ou pentapep- 
tideos contendo D- e L- aminoacidos), surge uma macro- 
molecula reticular, o “saculo de mureina” Peptidoglicanos 
sao constituintes da parede celular de todas as bacterias (e 
cianobacterias), em mais de 100 variantes (tipos de pep¬ 
tidoglicanos). Algumas bacterias desenvolvem em sua 
superficie uma camada mucilaginosa bastante hidratada, 
ou “capsulas” de diversas composites (em geral, sao po- 
lissacarideos ou polipeptideos). As celulas de Acetobacter 
xylinum sao mantidas unidas (“matriz vinagrenta”) por 
celulose; em Sarcina ventriculi , do mesmo modo, as celu¬ 
las sao cimentadas por celulose. 

O movimento e dado por flagelos extremamente de- 
licados (ver 2.3.2, Figura 2-95), que ocorrem em determi- 
nados estagios de desenvolvimento de muitas bacterias e 
conferem as celulas capacidade de movimento flutuante 
reversivel ativo. Ao microscopio eletronico, esses flagelos 
bacterianos mostram uma estrutura de superficie helicoi- 
dal (Figura 10-10B); eles sao compostos de algumas fibrilas 
longitudinals extremamentes finas, torcidas umas as ou- 
tras, mas nao apresentam a estrutura “2+9”, como os flage¬ 
los verdadeiros dos eucariotos (Figura 2-16). A capacidade 
de movimento se deve a uma proteina contratil, a flagelina, 
semelhante a proteina das celulas musculares (miosina). O 
diametro dos flagelos e, na maioria, de cerca de 10-20 nm, o 
comprimento 5-20 pm. Eles ocorrem em posigao posterior, 
como flagelos isolados (monotriquio, Figura 10-10A) ou 
em tufos (lofotriquios, como em Spirillum , Figura 10-10D) 
ou sao distribuidos sobre toda a superficie (peritriquios, 
Figura 10-10E). A insergao dos flagelos e polar (Figura 
10-10C), bipolar, lateral ou um pouco abaixo da extremi- 
dade da celula (subpolar). Cada flagelo parte de um cor- 
po basal (Figura 10-10C), mergulhado no envelope celular 
(Figura 2-96). O numero de flagelos e determinado, entre 
outros fatores, pelas condigoes ambientais externas. Assim, 
Proteus vulgaris apresenta dois flagelos subpolares em con¬ 


digoes de escassez nutricional, em vez da condigao normal 
de flagelos distribuidos sobre toda a superficie. Os tufos sao 
compostos de 2-50 flagelos individuals (politriquios). 

Movimento. A velocidade do movimento com auxilio 
dos flagelos e de ate 200 pm por segundo, correspon- 
dendo, portanto, a cerca de 50-60 vezes o comprimento 
da bacteria. Os flagelos podem, neste movimento, com- 
pletar 40-100 rotates por segundo, representando cerca 
de tres vezes a capacidade de um motor eletrico. Spirillum 
gira cerca de 13 vezes por segundo sobre seu proprio eixo 
durante sua locomogao. O movimento se da em geral por 
impulso, como em helices de barco; ele pode, porem, ser 
comutado em um movimento rapido como em helices 
de aviao. O movimento ocorre em geral em meio liqui- 
do, mais raramente sobre uma superficie umida (como no 
caso do peritriquio Proteus vulgaris , sobre agar). Depen- 
dendo do fator desencadeador, o movimento ocorre por 
quimiotaxia (ver 7.2.1.1), aerotaxia, fototaxia (ver 7.2.1.2) 
e magnetotaxia (ver 7.2.1.3). Os movimentos induzidos 
permitem as formas moveis a reuniao em locais otimos de 
substancias e concentrates. Bacterias desprovidas de fla¬ 
gelo, semelhantes as cianobacterias, porem heterotroficas, 
sao capazes de movimento deslizante. O movimento desli- 
zante e bastante lento (cerca de 250 pm min" 1 ) e relaciona- 
do a secregao de camadas de mucilagem. A capacidade de 
movimento das mixobacterias, como protoplastos nus, ja 
foi tratada anteriormente. 

Alem dos flagelos, em muitas bacterias encontram- 
-se numerosos filamentos finos (“fimbrias” ou c pili”), cuja 
fun^ao e ainda desconhecida. Em Escherichia coli , os cha- 
mados pili F* ou pili sexuais tornam possivel a conjuga^ao 
parassexual (Figura 10-12A, B). 

Fisiologia. A nutri^ao das bacterias pode ser distinguida 
pela fonte de energia, doador de eletrons e fonte de carbono. 


* N. de T. F -Pili (F do ingles fertility). Alem dos pili sexuais, sao tam- 
bem descritos os pili I, aos quais e atribuida a fun^ao de aderencia 
ao substrato. 


Firura 10-10 Bacteria. Flagelos das bacte¬ 
rias. A Bacteria flagelada monotrica ( Vibrio 
metchnikovii, 7.000x). B Parte de um flage¬ 
lo (Bordetella bronchiseptica , 60.000x). C 
Corpo basal na insergao do flagelo (Rhizo- 
bium radicicola, 20.000x). D Bacteria fla¬ 
gelada lofotrica ( Spirillum undula, 8.000x) 
E Bacteria flagelada periteica ( Proteus 
vulgaris, conteudo celular em parte sob au- 
tolise, lO.OOOx). (A segundo van Iterson; B 
segundo Labaw e Mosley; C segundo Zie¬ 
gler; D segundo Scanga; E segundo Hou- 
wink e van Iterson.) 
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O ganho de energia se da ou pela decomposi^ao de subs- 
tancias no substrato (quimioterapia) ou pelo uso de energia 
luminosa (fototrofia, ver 5.4). Como doadores de eletrons 
servem substancias organicas (organotrofia) ou inorganicas, 
como NH 3 , H 2 S ou Fe 2+ (litotrofia); como fonte de carbono 
principalmente compostos organicos (heterotrofia), rara- 
mente tambem C0 2 (autotrofia). Dependendo do doador 
de eletrons e fornecedor de energia, as bacterias autotroficas 
sao quimiolitotroficas ou fototroficas. Especies estritamente 
anaerobicas nao conseguem crescer ou se reproduzir na pre¬ 
sent de oxigenio. As anaerobicas facultativas podem exis- 
tir com ou sem oxigenio; formas microaerofilas suportam 
apenas pequenas concentrates de oxigenio. Para bacterias 
obrigatoriamente aerobicas, o oxigenio e imprescindivel. A 
capacidade de fixar nitrogenio do ar e limitada aos procario- 
tos, nos quais e generalizada (ver 8.2.1). 

Reprodu^ao e multplica^ao ocorrem em regra pela divi¬ 
sao das celulas; em formas alongadas a divisao ocorre sem- 
pre perpendicular ao eixo longitudinal (ver 2.3.1; Figura 
2-94). No processo de divisao celular, forma-se uma parede 
transversal desde a margem ate o centro da celula (centripe- 
ta), que depois se divide, ocasionando a separa^ao das celu¬ 
las. Em quase todas as bacterias estudadas ate agora, o sacu- 
lo de peptidoglicanos participa da forma^ao do septo desde 
o inicio. As celulas podem permanecer unidas em uma ca- 
deia frouxa apos a divisao (por exemplo, Streptococcus). 

Para sobreviver a condi^oes desfavoraveis, muitos ti- 
pos de bacterias formam celulas de resistencia ou espo- 
ros. Em alguns grupos de bacterias do tipo bacilo, estes 
sao produzidos no interior das celulas, como endosporos 
que diferem das celulas vegetativas pela menor capacida¬ 
de de Colorado e pela sua grande capacidade de refra^ao. 
O significado dos endosporos se baseia sobretudo na sua 
resistencia ao calor, pela qual eles podem, por exemplo, 
sobreviver ao cozimento por varias horas sem serem dani- 
ficados. As celulas vegetativas dessas formas produtoras de 
esporos, porem, ja sao destruidas pela pasteurizac^ao (10 
minutos de aquecimento a 80°C). A forma^ao de esporos 
no interior da celula bacteriana inicia com diversas modi- 
fica^oes no conteudo da celula-mae, entre as quais degra- 
da^ao de 75% de suas proteinas. Depois, segue a divisao da 
celula-mae em duas celulas-filhas de tamanhos desiguais. 
A forma^ao dos esporos e completada pelo revestimento 
das celulas menores, destinadas a serem esporos, com uma 


parede celular espessa, que pode representar ate 50% de 
seu volume e peso seco. Em esporos termoresistentes, acu- 
mula-se o acido dipicolinico, espedficos de esporos, pelos 
quais aumentam a refra^ao e a resistencia termica. 

A forma<;ao de esporos e influenciada pelas condi^oes externas e 
ocorre, por exemplo, sob carencia de nutrientes. A predisposi<;ao 
a germina^ao dos esporos e aumentada pelo armazenamento e 
aquecimento. A partir de amostras de solo datadas que continham 
esporos (por exemplo, a terra em plantas de herbario), foi possivel 
obter germina^ao de esporos mesmo apos 200-320 anos em am- 
biente seco. Porem, em conserva^ao a seco, 90% dos esporos de 
uma amostra de solo perdem sua viabilidade no prazo de 50 anos. 

Em bacterias, e possivel uma troca parcial de material ge- 
netico (“parassexualidade”): fragmentos de DNA podem 
ser transferidos de uma celula doadora para uma celula 
receptora diretamente por conjuga^ao, indiretamente pela 
transdu^ao por meio de bacteriofagos ou em forma ex- 
traida por transforma^ao (Figura 10-12B; sobre a fun^ao 
dos pili sexuais: Figura 10-12A). 

Diferen^as em rela^ao aos virus (ver 1.2.5). Ao contrario 
da maioria das bacterias (de maior tamanho), os virus, mui- 
to menores (50-200 nm; formas filamentosas tambem 2000 
nm = 2 pm), capazes de atravessar filtros de bacterias, nao 
sao organismos independentes. Os virus se desenvolveram a 
partir de material genetico de celulas. Eles sao equivalentes 
a genes que se tornaram independentes, que se libertaram 
da influencia da celula hospedeira e dai em diante redirecio- 
nam o metabolismo da celula hospedeira a favor da propria 
sintese. Talvez os virus tenham sido originados por extrema 
redu^ao de bacterias patogenicas. Enquanto que as bacterias 
apresentam DNA e RNA na rela^ao 1:3,5, os virus possuem 
sempre um so tipo de acido nucleico, podendo ser DNA ou 
RNA. Virus podem se reproduzir em celulas vivas; eles nao 
apresentam crescimento nem divisao e sao insensiveis a pe- 
nicilina e sulfonamidas. Em imagens ao microscopio eletro- 
nico faltam todas as estruturas caracteristicas de bacterias, 
embora tenham em parte uma organiza^ao morfologica 
bastante elevada. Exemplos conhecidos de doen^as causa- 
das por virus sao o mosaico do tabaco (compare Introdu^ao, 
Figura 2), febre aftosa, raiva, febre amarela, hepatite, gripe, 
variola e herpes. Retrovirus sao virus de RNA cuja fita sim¬ 
ples de RNA e transcrita em fita dupla de DNA (ou seja, o 
contrario da transcri^ao regular de DNA em RNA). A este 



Figura 10-11 Bacteria. Bacteria fotoauto- 
trofica Rhodopseudomonas, com tilacoides. 
- MC, membrana citoplasmatica; Po, corpos 
de polifosfato; P, parede celular. (Segundo 
Drews e Giesbrecht.) 
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Figura 10-12 Transferencia de DNA entre bacterias. A, B Escherichia coii. Transferencia de DNA de uma celula doadora para uma celula re- 
ceptora. A Eletrofotomicrografia. As celulas doadoras e receptoras (a ultima a direita) estao ligadas por um pilus sexual (3.500x). B Esquema 
da transferencia de DNA. Acima pilus sexual, abaixo receptor. 0 DNA doador (preto) e separado em duas fitas, das quais uma se estende 
para dentro da celula receptora. Replicagao (linha pontilhada) de cada fita simples de DNA (linha continua) no pilus sexual e no receptor. 
Alguns tipos de genes estao marcados por circulos e letras. C-E Bacteriofagos. C Reprodugao de bacteriofagos em uma celula hospedeira, 
com destruigao da mesma (ciclo litico). D Introdugao do DNA do bacteriofago (laranja) no DNA da bacteria (preto) e divisao normal da celula 
hospedeira (ciclo lisogeno). Na reversao para o ciclo litico pode ocorrer transdugao, isto e, transferencia de DNA bacteriano para bacteriofa¬ 
gos liberados. E T 2 -fagos isolados (40.000x). (A segundo Brinton e Carnahan; B segundo W. Nultsch, C, D segundo F. Ehrendorfer, E segundo 
Kellenberger e Arber.) 


grupo pertence, entre outros, o causador da Sindrome da 
Imunodeficiencia Adquirida - Sida/Aids (HIV) e os oncovi¬ 
rus causadores de tumores. 

Bacteriofagos sao virus com elevado grau de orga- 
nizagao (comprimento 50-250 nm), que consistem, no 


eixo principal, de uma “cabega” contendo DNA, assim 
como de uma capsula e uma cauda, formados por pro- 
teina (Figura 10-12E). A ponta da cauda fixa-se na su- 
perficie de uma celula bacteriana, apos o que apenas o 
conteudo de DNA da cabega e injetado na bacteria pela 
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cauda oca. Apos poucos minutos, ja sao perceptiveis 
os primeiros tra^os de partes de bacteriofago e depois, 
mais ou menos ao mesmo tempo, algumas centenas de 
bacteriofagos sao liberados por desintegra^ao da celula 
bacteriana (lise). Os bacteriofagos nao sao originados 
por divisao, mas sim por neossintese a partir do proto- 
plasto da bacteria. Isso se baseia no fato de que o DNA 
dos bacteriofagos e ativado pelos seus produtos genicos 
no metabolismo do hospedeiro; com isso, o aparelho 
genetico do hospedeiro e tao desviado, que os compo- 
nentes especificos do bacteriofago sao sintetizados em 
vez dos componentes normais da bacteria. Os fagos 
podem mudar suas caracteristicas bioquimicas dentro 
do hospedeiro, por meio de muta^ao; eles podem se 
cruzar e recombinar. Por isso, pensou-se inicialmente, 
que eles pudessem ser precursores das formas de vida. 
Porem, eles nao apresentam metabolismos proprios de 
materia e energia (por exemplo, respira^ao) e, portanto, 
sao considerados como partes de DNA bacteriano que 
conservaram a capacidade de reprodu^ao em citoplas- 
ma estranho e adquiriram a capacidade de resistir fora 
da celula hospedeira em estado de completa inatividade 
(latente), ate que o metabolismo de um hospedeiro este- 
ja a sua disposi^ao. Essa concep^ao encontra importante 
suporte, entre outras, pela descoberta de que nem to- 
dos os bacteriofagos sao mortais para as bacterias, mas 
que o DNA dos bacteriofagos “temperados”, isto e, fagos 
moderados, pode ser replicado com o DNA da bacteria 
por muito tempo e sem causar dano (Figura 10-12C, D). 
A “substancia genetica” desses fagos e, em parte, muito 
semelhante a das bacterias. 

Classifica^ao sistematica das eubacterias. Com a pre- 
dominante falta de caracteres morfologicos, criterios bio- 
quimicos, fisiologicos e, em especial, filogenetico-molecu- 
lares (compara^ao de sequencias de acidos nucleicos, ver 
1.2) sao importantes para uma classifica^ao filogenetica 
das bacterias. As bacterias estao classificadas em um gru- 
po filogenetico profundamente enraizado, bem como em 
dois outros grupos distintos, por meio da Colorado de 
Gram (introduzida por H.C.J. Gram, 1853-1938) da pa- 
rece celular. 

Em bacterias sem parede celular, que podem surgir espontanea- 
mente, como tambem experimentalmente, nao se pode utilizar a 
Colorado de Gram (comparar com Micoplasmas). 

Primeira divisao: Primobacteriota, 
bacterias basais 

Com a ajuda de estudos filogenetico-moleculares, foi 
possivel delimitar, entre as bacterias gram-negativas, li- 
nhagens basais (ou seja, enraizadas na base da arvore fi¬ 
logenetica) com representantes, em parte, termofilos a 
hipertermofilos de fontes quentes (80-95°C), as quais, por 
outro lado, diferiram claramente das arqueas, que serao 


tratadas mais adiante. O genero Aquifex representa uma 
das linhagens reunidas aqui. As especies pertencentes a 
esse grupo formam bastonetes flagelados, cuja tempera- 
tura otima de crescimento e de 85°C, e podem fixar C0 2 
pelo ciclo redutivo do acido tricarboxilico. O genero hi- 
pertermofilo Thermotoga , com representantes em forma 
de bastonetes flagelados, incapazes de produzir esporos, e 
reconhecido pelo envoltorio em forma de bainha (toga); o 
genero constitui-se em outra linhagem evolutiva dentre as 
bacterias basais. 

Segunda divisao: Posibacteriota, 
bacterias gram-positivas 

O reagente de Gram nao pode ser lavado do saculo plu- 
riestratificado de mureina das bacterias gram-positivas 
(ver 2.3.3). Seu envoltorio celular (Figura 2-97A) e ca- 
racterizado pelas seguintes particularidades: a rede plu- 
riestratificada de mureina participa com 30-70% do peso 
seco da parede celular; nos aminoacidos, o acido diami- 
nopimelico e muitas vezes substituido por lisina; os po- 
lissacarideos inexistem ou sao unidos por liga^ao cova- 
lente; o conteudo proteico e menor do que em bacterias 
gram-negativas; acidos teicoicos (polimeros dos acidos 
ribitol-fosforico e glicerol-fosforico, ligados a mureina 
por uma liga^ao de fosforo-diester) sao componentes 
frequentes. As bacterias reunidas nesta divisao apresen¬ 
tam-se em todos os tipos morfologicos e metabolicos em 
geral conhecidos como bacterias. A organiza^ao morfo- 
logica mais elevada e atingida pelos Actinomicetes, com 
suas cadeias celulares ramificadas formando micelios. 
Corpos frutiferos como os das mixobacterias inexistem, 
assim como a capacidade fotossintetica. A capacidade de 
forma^ao de esporos, caracteristica presente em bacterias 
gram-positivas isoladas formadoras de bacilos, ocorre 
somente entre elas, ou seja, nao e verificada nas bacterias 
gram-negativas. 

Sistematica. A diversidade e classificada nos seguintes grupos 
artificiais: cocos (semelhante a Figura 10-9A, C), bastonetes que 
nao formam esporos (Figura 10-9B), bastonetes formadores de 
esporos, bacterias corineformes (bacterias com grande alternan- 
cia de forma) e actinomicetos de micelios ramificados (fungos 
raiados, que sao, porem, bacterias e nao fungos), micoplasmas 
sem parede celular. 

Terceira divisao: Negibacteriota, bacterias 
gram-negativas 

Em bacterias gram-negativas, a rede de mureina e delgada 
(ver 2.3.3; Figura 2-97B), uniestratificada e corresponde 
apenas a menos de 10% do peso seco da parede celular. O 
reagente de gram pode ser lavado facilmente (como tam¬ 
bem nos Primobacteriota). A membrana externa consiste 
em lipoproteinas sobrepostas, nao unidas por liga^ao co- 
valente, lipossacarideos e outros lipideos, que correspon- 
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dem a ate 80% do peso seco da parede celular. Ions Ca 2+ 
aumentam a estabilidade da camada de lipossacarideos. 
Acidos teicoicos nao foram comprovados. 

Nesta divisao, sao reunidos cocos, bacilos, vibrioes, 
espirilos, espiroquetas e formas deslizantes. O ganho de 
energia e fototrofico ou quimiotrofico. Diferentemente 
das bacterias gram-positivas, alguns dos grupos de bac¬ 
terias gram-negativas sao fotossinteticos, embora a fo- 
tossintese ocorra fundamentalmente sem a libera^ao de 
oxigenio (fotossintese anoxigenica; portanto, diferente de 
cianobacterias e eucariotos). Entre os grupos quimiotrofi- 
cos, distinguem-se os quimiolitotroficos e os quimio-or- 
ganotroficos. 

Sistematica. Segundo a forma e desempenho fisiologico, podem 
ser distinguidos os seguintes grupos: cocos e bacilos anaerobi- 
cos, bacilos anaerobicos facultativos, cocos e bacilos aerobicos, 
espirilos (bastonetes curvados, rigidos, com circunvolu^oes), 
espiroquetas (extraordinariamente longas e estreitas, torcidas) 
anaerobicas e aerobicas, bacterias portadoras de apendices (na 
divisao celular, formam-se celulas de tamanho desigual e apen¬ 
dices com forma de pedunculos e processos talosos), bacterias 
com bainha (filamentos celulares em uma bainha cilindrica; Fi- 
gura 10-9G-J), bacterias deslizantes e mixobacterias semelhantes 
aos fungos plasmodiais, que formam um “pseudoplasmodio” 
(Figura 10-9L-N), bacterias parasiticas obrigatorias, quimiolito- 
autotroficas (por exemplo, oxidam a amonia em nitrito, como 
Nitrosomonas , e nitrito em nitrato, como Nitrobacter ), bacterias 
fotoautotroficas. As bacterias fotoautotroficas, dependentes da 
luz como fonte de energia, filogeneticamente bastante diferen- 
ciadas, ocorrem como cocos, bastonetes ou espirilos. Se moveis 
por flagelos, estes sao polares ou bipolares. ► 

Na classifica^ao filogenetica, as bacterias gram-positivas sao 
dispostas em 15 grupos diferentes. Tres deles - proteobacterias, 
cloroflexi e clorobios - sao destacados aqui, devido a sua capaci- 
dade fotossintetica. Admite-se que a capacidade de fotossintese 
anoxigenica se desenvolveu cedo em linhas bacterianas sepa- 
radas e talvez tenha sido transmitida para diferentes grupos de 
bacterias por meio de transferencia genica lateral. 

I. Proteobacterias. Sao fototroficas, quimio-olitotroficas 
ou quimio-organotroficas. Elas sao ordenadas em cinco 
grupos. Do grupo a, originaram-se os ancestrais das mi- 
tocondrias em celulas eucarioticas. Um genero desse gru¬ 
po a, Bradyrhizobium , vive em simbiose com a soja (em 
nodulos das raizes) e fixa nitrogenio atmosferico. 

As Rhodospirillales sao amplamente anaerobicas 
e caracterizadas pela presen^a de diversos pigmentos 
fotossinteticos (bacterioclorofilas a-e) e carotenos, que 
lhes conferem uma colora^ao caracteristica purpura, 
avermelhada, marrom, verde-oliva ou verde. O oxigenio 
inibe a sintese e fun^ao das diversas bacterioclorofilas, 
que, por isso, se distinguem da clorofila a das cianobac¬ 
terias (Figura 5-40) e dos eucariotos. Como doadores 
de eletrons, em parte, tambem sao utilizados compostos 
organicos (Rhodospirillaceae). Elas possuem o fotossis- 
tema II (ver 5.4.5). 


As Rhodospirillaceae, bacterias purpureas nao sul- 
furosas possuem, como as familias seguintes, principal- 
mente bacterioclorofila a ou b e um sistema de membra- 
nas citoplasmatico. Elas sao fotoautotroficas facultativas. 
Em geral, o enxofre elementar nao e oxidado por elas. 
Os representantes mais conhecidos pertencem aos gene- 
ros Rho do spirillum, Rhodopseudomonas , Rhodobacter e 
Rhodomicrobium. As Chromatiaceae acumulam enxo¬ 
fre nas celulas ou em suas superficies externas. Devido a 
sua Colorado em geral purpura, sao chamadas bacterias 
sulfurosas purpureas. Entre elas, pode-se citar Chroma- 
tium e Thiospirillum , que atingem tamanhos consideraveis 
(20-40 X 3,5-4 pm), assim como Thiocapsa. Enxofre ele¬ 
mentar ou sulfeto de hidrogenio e usado como doador de 
hidrogenio (assim como nas bacterias sulfurosas verdes). 
Elas sao fotoautotroficas obrigatorias. 

II. Clorobios, bacterias fotoautotroficas verdes. As 
bacterias sulfurosas verdes, pertencentes a familia das 
Chlorobiaceae, como Chlorobium e outros generos, nao 
sao capazes de acumular ou depositar enxofre. Elas con- 
tem bacterioclorofilas (principalmente c ou d; em parte, 
bacterioclorofila a em pequenas quantidades) em vesi- 
culas chamadas clorossomos, localizadas nas proximi- 
dades a membrana plasmatica ou fixadas a ela. Por essa 
caracteristica, elas se distinguem das bacterias purpu¬ 
reas. Elas sao fotolitoautotroficas obrigatorias, utilizam 
H 2 S como doador de eletrons e possuem o fotossistema 
I (ver 5.4.7). Formas especiais sao conhecidas pelo nome 
Chlorochromatium. Trata-se de agregados de varias bac¬ 
terias sulfurosas verdes imoveis e uma celula central 
polar flagelada e incolor; as forma^oes movimentam-se 
como unidades. A bacteria central e anaerobia, nao fo- 
totrofica e reduz sulfato ou enxofre a H 2 S, que, por sua 
vez, e utilizado pelas celulas verdes para a fotossintese 
anoxigenica. 

III. Chloroflexi, Chloroflexaceae (bacterias verdes nao 
sulfurosas, entre outras, o genero Chloroflexus). Elas mo- 
vem-se por deslizamento e, por isso, remetem ao grupo 
das bacterias deslizantes gram-negativas heterotroficas. 
Nelas os pigmentos fotossinteticos, bacterioclorofila c ou 
em parte tambem a , sao acumulados em clorossomos. 
Elas sao fotoautotroficas facultativas e possuem o fotos¬ 
sistema II (ver 5.4.5). 

Ocorrencia e modo de vida 
das bacterias 

As bacterias ocorrem em grande numero de especies 
(cerca de 4.000) e em numero incontavel de individuos 
sobre toda a superficie da Terra: na agua, no solo e com 
o po tambem na atmosfera e sobre todos os objetos. 
Sua distribui^ao abrangente se deve, principalmente, 
aos seguintes fatores: pequeno tamanho e superficie 




Tratado de Botanica de Strasburger 633 


10 


muito grande em compara^ao a massa corporal, fatores 
que possibilitam atividade fisiologica e intensidade de 
metabolismo muito elevados (por exemplo, capacidade 
de reprodu^ao muito rapida); alem disso, deve ser con- 
siderada a resistencia de suas celulas vegetativas e em 
especial de seus esporos contra condi^oes ambientais 
desfavoraveis, assim como a diversidade de seus modos 
de nutri^ao. Sob condi^oes otimas, muitas especies (por 
exemplo, Vibrio cholerae) sao capazes de se dividir va- 
rias vezes em uma hora, de modo que em 24 horas, de 
uma unica celula bacteriana, podem se originar varios 
bilhoes de descendentes. 

Os esporos das bacterias sao muito resistentes con¬ 
tra desseca^ao e varia^oes de temperatura; alguns supor- 
tam varias horas a temperatura de ebuli^ao (maximo 30 
horas), assim como muito frio. As celulas vegetativas de 
muitas especies tambem sao especialmente resistentes a 
desseca^ao. 

Termofilia. As bacterias nao sao apenas estaveis a altas 
temperaturas (90-110°C), em fontes termais, por exem¬ 
plo, mas ate mesmo necessitam delas para seu cresci- 
mento ideal, semelhante as arqueas, que serao tratadas 
a seguir. A verdadeira termofilia, nesse sentido, ocorre 
apenas em procariotos. As bacterias sao designadas hi- 
pertermofilas, se seu otimo de crescimento situa-se 
em temperaturas em torno e acima de 80°C. Diferente- 
mente das mesofilas (20-45°C), as bacterias termofilas 
(45-70°C) e hipertermofilas (70-110°C) possuem pro- 
temas e enzimas termoestaveis que sao caracterizadas 
por otimos de temperatura elevados. A estabilidade das 
proteinas e elevada, entre outras fatores, por ions meta- 
licos ou por liga^oes na membrana celular, assim como 
por combina^oes especiais de aminacidos; desse modo, 
as proteinas termoestaveis contem mais residuos de argi- 
nina que as termolabeis. 

De Thermus aquaticus foi isolada a Taq-polimerase, utilizada 
para amplifica^ao de DNA a 72°C. 

O fato de a (hiper-) termofilia estar limitada aos grupos 
mais primitivos das bacterias e as arqueas indica que as 
primeiras formas de vida sobre a Terra se desenvolveram 
sob condi^oes de altas temperaturas. As bacterias que li- 
beram ativamente consideraveis quantidades de calor por 
meio de seu metabolismo (“autoaquecimento” de feno 
umido, esterco, tabaco e algodao ate mais de 60°C, por 
exemplo, por Bacillus stearothermophilus e especies de 
Thermomonospora e Thermoactinomycetes) sao termofi¬ 
las moderadas. 

Metabolismo. Entre os procariotos, e tambem entre as 
eubacterias, existe um numero maior de tipos de meta¬ 
bolismo que entre os eucariotos. As bacterias, na maio- 
ria, sao saprobiontes ou heterotroficas parasiticas. No 


entanto, o parasitismo obrigatorio (por exemplo, nas Ri- 
ckettsias) e raro, ja que a maioria das especies patogeni- 
cas pode se reproduzir tambem fora do corpo de animais 
ou humanos. A cultura em meio adequado (por exem¬ 
plo, caldo de carne com peptonas) nao oferece, portanto, 
maiores dificuldades. Em meio de cultura solida (agar, 
gelatina), as bacterias produzem, em geral, aglomera- 
$oes mucilaginosas de diversas formas, colonias e biofil- 
mes, a maioria incolor, algumas vezes tambem coloridos 
por secre^ao de pigmentos. Pigmentos nas celulas (nos 
tilacoides, Figura 10-11, e na membrana citoplasmatica) 
ocorrem apenas nas bacterias fototroficas verdes e nas 
bacterias purpureas, semelhante ao que ocorre com as 
halobacterias entre as arqueas. As bacterias causam a de- 
grada^ao do substrato em meio aerobio ou anaerobio, 
pela secret 0 de enzimas. Caracteristicas especiais do 
metabolismo de algumas bacterias sao, entre outras: au- 
totrofia, por fotossintese (bacterias sulfurosas purpureas 
e verdes) ou por quimiossmtese, hetrotrofia, em sapro¬ 
biontes e parasitos ou em simbioses, com metabolismo 
oxibiontico ou anoxibiontico, desnitrifica^ao ou dessul- 
furiza^ao (ver 5.6, 5.7), fixa^ao de nitrogenio molecular 
(ver 8.2.2). Muitas fermenta^oes sao feitas por bacterias, 
como a fermenta^ao de acido latico e acido butirico, da 
celulose, pectina e proteinas, assim como a fermenta^ao 
aerobia do acido acetico (ver 5.9.2.2). Quase todas as 
substancias naturais podem ser degradadas por bacte¬ 
rias, ate mesmo petroleo, parafina, asfalto. Hidrocarbo- 
netos sao mais dificeis de degradar quanto mais curtas 
forem suas cadeias moleculares; etano e metano sao 
utilizados por especialistas. Apenas algumas resinas e 
materias plasticas, bem como a especialmente resistente 
esporopolenina (ver 2.2.7.6), resistem a degrada^ao por 
bacterias. 

Ocorrencia de bacterias fotoautotroficas. As bacte¬ 
rias fotoautotroficas ocupam os ambientes das zonas 
anaerobias de po<;as de agua doce e lagos, em corpos 
de aguas lenticas, mas tambem em baias marinhas. As 
bacterias sulfurosas purpureas formam, por exemplo, 
uma camada de cor salmao ou de vinho sobre restos 
de plantas em degrada^ao no fundo dos corpos dagua. 
Ocasionalmente, ocorre um desenvolvimento em massa 
(“flora^ao”) nas zonas anaerobias profundas de lagos, 
sob determinadas condi^oes de temperatura e concen¬ 
trates suficientemente elevadas de gas sulfidrico, dio- 
xido de carbono e compostos organicos. Devido ao seu 
alto conteudo em carotenoides, as bacterias purpureas 
podem absorver os comprimentos de onda curtos que 
chegam ate as profundezas e os utilizam para o seu me¬ 
tabolismo fotossintetico. Por isso, prevalecem as bac¬ 
terias purpureas com elevada pigmenta^ao por caro¬ 
tenoides como adapta^oes condi<;6es luminosas em 
grandes profundidades. 




10 


634 Bresinsky & Cols. 


Simbiontes. Entre as bacterias simbionticas, as especies 
de bacterias fixadoras de nitrogenio, entre outras, das 
Familias Rhizobiaceae ( Rhizobium, Phyllobacterium ; ver 
Figuras 8-6 e 8-7) e Actinomycetaceae ( Frankia ) sao im- 
portantes para muitas plantas vasculares (Fabaceae, Alnus , 
Hippophae, Ardisia, Pavetta, Psychotria; ver 8.2.1). A deri- 
va^ao das mitocondrias a partir de endocitobiose bacteria- 
na e tida hoje como certa. 

Patogenicidade. Um grande numero de bacterias cau¬ 
sa doen^as em animais e humanos. A preven^ao dessas 
doen^as e possivel por imuniza^ao ativa (vacina^ao). Para 
tanto, patogenos enfraquecidos ou suas toxinas sao intro- 
duzidos no corpo para induzir nele a produ^ao de anti- 
corpos. Na imuniza^ao passiva sao injetados anticorpos de 
animais imunizados. 

Exemplos de doen^as humanas causadas por bacterias gram- 
-positivas sao: inflama^oes ( Staphylococcus ), carbunculo ( Ba¬ 
cillus anthracis ), tetano ( Clostridium tetani ), difteria ( Corynebac - 
terium diphtheriae), tuberculose (Mycobacterium tuberculosis ), 
acne (Propionibacterium acni), actinomicose ( Actinomyces bovi). 
-Mycoplasma pneumoniae, causadora de doen^as pulmonares, 
aproxima-se das bacterias gram-positivas. - Bacterias gram- 
-negativas causam inflama^oes pulmonares e infec^oes das vias 
aereas ( Klebsiella pneumoniae, Bordetella bronchiseptica, Hae¬ 
mophilus influenzae), febre tifoide (Salmonella thyphi), paratifo 
(Salmonella paratyphi), intoxica^ao por alimentos (Salmonella 
thyphimurim), peste (Yersinia pestis), colera (Vibrio cholerae), 
doen^as sexualmente transmissiveis (gonorreia por Neisseria go- 
norhoeae, sifilis por Treponema pallidum), borreliose ( Borrelia ), 
meningite (Neisseria miningitidis), tifo (Rickettsia sp.). 

As especies patogenicas de plantas entram na planta pe- 
los estomatos, hidatodios e estruturas semelhantes (es- 
pecialmente especies de Pseudomonas e Xanthomonas) 
ou infectam ferimentos (rachaduras de geada, danos por 
insetos e semelhantes; por exemplo, Erwinia carotovora). 
As bacterias patogenicas intoxicam em geral devido a a^ao 
de toxinas. A presen^a ou ausencia de flagelos nao tern in- 
fluencia na patogenicidade; estranhamente, apenas bacilos 
e formas sem esporos sao patogenos de plantas. As bacte¬ 
rias patogenicas vivem na maioria das vezes nos espa^os 
intercelulares e a partir dali dissolvem a lamela media (ver 
2.2.7.1), de modo que as celulas isoladas umas das outras 
morrem, embora algumas vezes toxinas acelerem o pro- 
cesso; o tecido hospedeiro se transforma em uma massa 
mole putrescente (podridao umida). Nas celulas vivas 
penetram apenas poucas bacterias (entre outras Pseudo¬ 
monas tabaci). Mais raramente, elas entopem os vasos e, 
assim, provocam a murcha e a morte da planta, processo 
em que estao envolvidas tambem as toxinas de murcha 
(toxinas que influenciam a permeabilidade e, com isso, 
o turgor, por exemplo, Corynebacterium michiganense). 
Mais de 200 bacterioses sao conhecidas em plantas. 


Biotecnologia. Bacterias e outros microrganismos sao 
importantes em processos tecnicos e industriais, como 
por exemplo, na tecnologia genetica (transforma^ao), na 
produ^ao de antibioticos (tambem em clivagens de ca- 
deias laterais de precursores sinteticos), de enzimas e ou¬ 
tras proteinas, na degrada^ao de residuos (por exemplo, 
fermenta^ao de metano dos residuos de estates de tra- 
tamento de agua) e no enriquecimento de metais por li- 
xivia^ao microbiana (transforma^ao de compostos pouco 
soluveis de cobre e uranio em sulfatos soluveis em agua 
pela a^ao de especies de Thiobacillus). Bacterias que cres- 
cem em substratos contendo petroleo podem ser usadas 
como indicadores na busca de novas reservas. 

Quarta divisao: Cyanobacteriota 
(cyanoprokaryota, cyanophyta, 
algas azuis) 

As especies desta divisao lembram algas (dai a designa- 
$ao algas azuis; algas procarioticas), ou seja, organismos 
fotossinteticos de estrutura simples. Na fotossintese, for- 
ma-se oxigenio, ja que a agua e o doador de eletrons. Por 
meio dessa fotossintese oxigenica, a atmosfera da Terra foi 
desde muito cedo e progressivamente acrescida de oxige¬ 
nio. Diferentemente das algas eucarioticas, sua estrutura 
celular assemelha-se em seus aspectos principais a das 
bacterias tratadas anteriormente, sendo, portanto, proca- 
riotica. Em vez da antiga denomina^ao “algas azuis”, seria 
melhor falar-se apenas de cianobacterias. 

Diferen^as das eubacterias. Entre os procariotos, as cia¬ 
nobacterias formam um grupo proprio (filogeneticamen- 
te proximo ao das bacterias purpureas). Elas diferem dos 
generos autotroficos das eubacterias pelos pigmentos fo¬ 
tossinteticos (clorofila a em vez de bacterioclorofila), por 
apresentarem os fotossistemas I e II (ver 5.4.4) e pela li- 
bera^ao de oxigenio na fotossintese; alem da fotossintese 
oxigenica, pode tambem ocorrer eventualmente fotossin- 
tese anoxigenica. A celula de cianobacteria e, em media, 
5 a 10 vezes maior que a celula bacteriana (por exemplo, 
em especies de Chlorococcus, 2-7 ate no maximo 60 pm de 
diametro). 

Diferen9as das algas eucarioticas. As cianobacterias, 
formando filamentos simples ou ramificados (“algas 
azuis”), diferem das algas eucarioticas, por serem pro¬ 
cariotos, pelos seguintes caracteres: as celulas nao pos- 
suem nucleos, mitocondrias, lisossomos, reticulo endo- 
plasmatico, cloroplastidios delimitados por membranas 
e vacuolos envoltos por tonoplasto; por outro lado, 
muitas cianobacterias, assim como muitas eubacterias, 
apresentam vesiculas cheias de gas, chamados vacuolos 
gasosos. Ao contrario de todos os eucariotos, muitas 
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cianobacterias, em concordancia com algumas eubac- 
terias, podem fixar nitrogenio atmosferico (N 2 ). Essa 
capacidade esta sobretudo relacionada a presen^a de 
heterocistos (ver 8.2.1), que se distinguem das demais 
celulas pelo seu tamanho, perda de pigmentos, pela ce- 
lulose, assim como frequentemente pela presen^a de 
corpos polares refrativos (Figura 10-13F; por isso, hete- 
ro = diferente, cisto aqui usado para celula, melhor seria 
heterocitos). Os compostos produzidos nos heterocis¬ 
tos sao transferidos as celulas vizinhas aparentemente 
com a ajuda de finos canais dos corpos polares. 

Estrutura da celula. Na parte central e hialina da celula 
(nucleoplasma ou centroplasma) localizam-se elementos 
em forma de grana, bastoes, rede ou filamento, que con¬ 
tent DNA. Em conjunto, eles sao denominados aparato 
de cromatina e equivalem ao nucleo. Na divisao celular, o 
aparato inteiro e separado ao meio (Figura 10-13N). Sem 
um limite rigido, o centroplasma e envolto pelo cromato- 
plasma pigmentado periferico, dependendo da forma da 
celula, como uma esfera ou cilindro oco. O cromatoplas- 
ma e muito viscoso e nao flui, ao contrario do protoplas¬ 


ma da celula eucariotica. O cromatoplasma contem acido 
ribonucleico nos ribossomos distribuidos difusamente e, 
ligados em tilacoides, o pigmento de assimila^ao clorofila 
a (em casos isolados, tambem as clorofilas b e d\ compa- 
rar Prochloron). Como pigmentos acessorios, sao encon- 
trados carotenoides (especialmente (3-caroteno, em parte 
tambem zeaxantina, equineno e mixoxantofila; contudo, 
nao luteina), dois cromoprotidios hidrossoluveis (ficobili- 
protidios), cujos grupos prosteticos (aqui principalmente 
ficocianina, mas tambem ficoeritrina) sao denominados 
ficobilinas. Ficobilinas sao proximas das bilirrubinas e sao 
encontradas em formas pouco modificadas tambem nas 
divisoes de algas eucarioticas das criptofitas e rodofitas. 
Os ficobiliprotidios nas cianobacterias, assim como nas 
criptofitas e rodofitas, estao armazenados em organelas, 
os ficobilissomos (Figura 2-88), distribuidos a distan¬ 
ces aproximadamente iguais e nao em tilacoides (Figura 
10-14A) com duas ou tres camadas empilhadas. 

Substancias de reserva. O amido das cianobacterias (ami- 
do das cianoficeas) e acumulado entre os tilacoides, em par- 
ticulas visiveis ao microscopio optico. Ele e um glucano se- 
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Figura 10-13 Cianobacteriota. A Chroococcus turgidus (400x). B Aphanocapsa pulchra (500x). C Merismopedia punctata (600x). D Dermo- 
carpa clavata, formagao de endosporos (450x). E Nostoc commune, coldnia (lx), F o mesmo, filamento celular com heterocistos (400x). 
G Rivularia polyotis, parte de uma colonia (200x). H Rivularia haematites, parte de uma colonia em corte transversal, com calcificagao e 
camadas anuais (15x). J Cylindrospermum stagnate, com celulas longas permanentes e heterocistos esfericos proximos a extremidade do 
filamento (500x). K Plectonema wollei, com falsa ramificagao (200x). L Formagao de hormogonios em Lyngbya aestuarii (500x). M Stigonema 
mamillosum, terminagao do filamento (250x). N Oscillatoria princeps, terminagao do filamento, diversos estagios da divisao celular (300x). (A, 
D, E, J, M segundo L. Geitler; B segundo Magdefrau; C segundo Smith; F, G segundo G.G. Thuret; FI segundo Brehm; K, L segundo 0. Kirchner; 
N segundo M.M. Gomont.) 
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Figura 10-14 Cyanobacteriota. A Tilacoides concentricos na celula 
(25.000x). B Cylindrospermum, cinturao com poros na parede trans¬ 
versal (22.000x). - L corpos lifoides, F corpos de fosfato. (A segundo 
Flail e Claus; B segundo FI. Drawert.) 


melhante ao glicogenio e proximo ao amido das florideas das 
rodofitas. Alem disso, sao encontrados corpos de cianofici- 
na, pequenos corpos levemente angulares visiveis ao micros- 
copio optico, que consistem em polimeros dos aminoacidos 
arginina e asparagina. Trata-se aparentemente de uma reser- 
va de nitrogenio. Como reserva de fosforo, sao interpretados 
os corpos de volutina, compostos de nucleoproteidios alta- 
mente polimerizados e ricos em fosfatos. Eles servem possi- 
velmente tambem como reserva de energia e ATP. 

A parede celular rigida, gram-negativa (camada de 
sustenta^ao), e composta de mureina; a celulose esta am- 
plamente ausente (ver, porem, heterocistos). Alem disso, 
nas cianobacterias encontram-se frequentemente bainhas 
gelatinosas, que aparecem com estrutura fibrosa ao mi- 
croscopio eletronico e contem, juntamente com aminoa¬ 
cidos, tambem acidos graxos e polissacarideos. A parede 
celular consiste em quatro camadas e e decomposta por 
lisozima. Quanto a ultraestrutura e a composi^ao quimica, 
ela ocupa uma posi^ao intermediary entre as eubacterias 
gram-negativas e gram-positivas. 

Morfologia. Algumas cianobacterias sao unicelulares 
(entre outras, Dermocarpa). A diferencia^ao morfologica, 
a partir dai, inclui cenobios com poucas a muitas celulas 
( Chroococcus , Merismopedia ), filamentos simples sem 
(Oscillatoria) ou com heterocistos ( Nostoc , Anabaena) e 
filamentos com diferencia^ao heteropolar ( Rivularia ; cada 
filamento na extremidade inferior com um heterocisto e 
a extremidade superior continuando em um fio gradati- 
vamente hialino; Figura 10-13G, H), filamentos com falsa 
ramifica^ao ( Tolypothrix , Scytonema ) ou com ramifica^ao 
verdadeira {Hapalosiphon). Falsas ramifica^oes se formam 
por fragmentos que crescem para fora da bainha de gelati- 


na do filamento principal (Figura 10-13K). Ao contrario, 
uma ramifica^ao verdadeira forma-se por mudan^a do 
piano de divisao celular. A ramifica^ao inicia com celulas 
que, por divisao distinta, se formaram paralelas ao eixo do 
filamento e mantiveram este modo de divisao. Algumas 
cianobacterias filamentosas sao pluriestratificadas tanto 
longitudinal quanto transversalmente e, ao mesmo tempo, 
apresentam ramifica^oes verdadeiras ( Stigonema , em par¬ 
te com crescimento de celulas parietais; Fischerella). Neste 
caso, as celulas se dividem normalmente em mais de uma 
dire^ao. Em todas as especies pluricelulares de cianobac¬ 
terias existem cenobios, em que as celulas individuais per- 
manecem soltas dentro de uma camada de gelatina secreta- 
da conjuntamente ou no interior da parede celular original. 

Movimento. Na sua maioria especies filamentosas, 
muitas sao capazes de movimentar-se por deslizamento 
(2-11 pm por segundo). O movimento pode ocorrer ape- 
nas sobre substrato firme (e, ao mesmo tempo, umido) e 
nao se baseia apenas na secre^ao de mucilagem (comparar 
com o movimento de desmidias, Zygnematophyceae), mas 
supostamente pela atua^ao de microfibrilas, que se situam 
em torno do filamento ou da celula externamente a cama¬ 
da de mureina e permitem, em contato com o substrato, 
um movimento de rota^ao. A propria mucilagem atua 
como suporte e e secretada atraves de poros muito finos, 
de 10 nm de diametro, na parede celular (Figura 10-14B). 
Apenas as especies filamentosas de Oscillatoria sao capa¬ 
zes de movimento rotatorio, ao passo que representantes 
de outros grupos se movimentam sem rota^ao. 

Reprodu^ao e multiplica^ao nas cianobacterias ocorrem 
por divisao celular. Formas moveis flageladas inexistem. Al- 
gas azuis filamentosas crescem intercaladamente por divisao 
de quaisquer celulas no filamento, pela forma^ao de paredes 
transversals centripetas, na forma de um diafragma (Figura 
10-13N), que consistem apenas de material da camada de 
sustenta^ao. Elas se reproduzem por fragmenta^ao inespeci- 
fica dos filamentos ou por hormogonios com poucas celulas 
(Figura 10-13L). Hormogonios sao fragmentos do filamento 
formados de celulas jovens, nao especializadas, que se sepa- 
ram do filamento principal, afastam-se dele e crescem para 
formar novos filamentos. Em algumas formas unicelulares, 
o conteudo celular se divide em sequencia, com o aumento 
da celula-mae, em um numero maior de endosporos esferi- 
cos, que, ao deixarem a celula-mae, constituem novos indi- 
viduos. Em determinadas especies com celulas alongadas, a 
parte basal permanece esteril, enquanto a apical se regenera 
repetidamente para a forma^ao de esporos (Figura 10-13D). 
Os endosporos das cianobacterias distinguem-se dos das 
eubacterias em sua estrutura e desenvoivimento. Tambem 
ocorrem exosporos, os quais se desligam de uma celula-mae. 
Todas essas formas de esporos sao desprovidas de flagelos. 
Para resistir a periodos desfavoraveis, sao formadas (prin- 
cipalmente em Hormogoneae) celulas de resistencia indi¬ 
viduais (acinetos) pelo acumulo de substancias de reserva, 
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assim como pelo aumento e forte espessamento da parede 
celular (Figura 10-13J). Os acinetos germinam e formam 
hormogonios. Porem, filamentos laterals curtos tambem po- 
dem ser envolvidos por uma parede espessa comum e, assim, 
se transformarem em uma estrutura de resistencia, o hor- 
mocisto. Com isso, existem nao apenas muitas possibilida- 
des diferentes de reprodu^ao como tambem de forma^ao de 
estruturas de resistencia, que podem ocorrer sob condi^oes 
desfavoraveis no ciclo de reprodu^ao e multiplica^ao. 

Reprodu^ao sexuada e desconhecida. E incerto se a 
troca ocasionalmente observada de material genetico - 
pela qual foi possivel que diversos fatores de resistencia a 
antibioticos de duas linhagens se recombinassem em uma 
unica - baseia-se em processos parassexuais. 

Sistematica. A classifica^ao com base em caracteres morfolo- 
gicos concorda apenas em parte com os achados da filogenia 
molecular. Os Cyanoprocaryota (ou seja, cianobacterias), com 
sua unica classe das Cyanobacteriopsida (Cyanophyceae) sao 
classificados em varias ordens, segundo seus distintos niveis de 
organiza^ao: Chroococcales, com cenobios simples ou unicelu- 
lares (esferas, bandejas, filamentos curtos nao ramificados; Figu¬ 
ra 10-13A-D); Oscillatoriales sem heterocistos, sem acinetos e 
nao ramificados (Figura 10-13M); Nostocales (frequentemente 
formando grandes massas gelatinosas sobre solos umidos) com 
filamentos semelhantes a um colar de perolas, filamentos nao 
ramificados ou com falsas ramifica^oes com heterocistos e, em 
parte, tambem com acinetos (Figura 10-13E-J); Stigonematales, 
dotadas de filamentos frequentemente multisseriados estratifica- 
dos, com ramifica^oes verdadeiras (Figura 10-13M). ► 

Procariotos que, alem da clorofila a tambem apresentam 
clorofila b , como, entre outras, as especies do genero Pro- 
chloron , estavam antigamente classificados em uma Divi- 
sao propria dos Prochlorobacteriota. Estudos de genetica 
molecular, no entanto, mostraram que todos os represen- 
tantes ate agora conhecidos, os quais apresentam uma 
combina^ao de pigmentos semelhante aquela dos plasti- 
dios de algas verdes ou plantas superiores, nao formam 
uma linhagem evolutiva, mas sim sao parentes proximos 
de cianobacterias tipicas (isto e, aqueles sem clorofila b). 

As especies procarioticas com clorofila b recentemente com- 
provadas demonstraram nao ter parentesco proximo com os 
plastidios de algas verdes e plantas superiores. Os plastidios des- 
cendem, portanto, de outras cianobacterias que perderam a sua 
capacidade de sintese de clorofila b mais tarde durante a sua evo- 
lu^ao (comparar com endocitobiose primaria). 

As especies do genero Prochloron sao unicelulares, proca¬ 
rioticas tipicas (sem nucleo, parede de mureina) e vivem 
em simbiose com ascidias marinhas (tunicados). Outro 
genero com composi^ao semelhante de pigmentos e tam¬ 
bem com representantes unicelulares e Prochlorococcus. O 
genero e largamente distribuido em aguas marinhas e suas 
especies sao responsaveis por boa parte da fotossintese to¬ 
tal sobre o planeta. No Pacifico subtropical, elas sao por- 
tadoras de 50% da quantidade total de clorofila. Formas 


filamentosas (que possuem clorofila a e b) estao represen- 
tadas no genero Prochlorothrix. 

Ocorrencia e modo de vida das cianobacterias 
(algas azuis) 

As cianobacterias, com suas cerca de 2.000 especies, es¬ 
tao distribuidas sobre toda a Terra. Elas podem ser visiveis 
mesmo a olho nu, como massas gelatinosas, revestimentos 
filamentosos finos, flora^oes coloridas da agua, etc. Elas 
vivem em agua doce (mesmo em aguas termais a 75°C) e 
no mar, mas tambem sobre e nos solos umidos a aridos, 
sobre cascas de arvores e rochas ate o Artico e a Antartica. 
Em algumas especies, ocorreu tambem uma adapta^ao aos 
ambientes fora da agua. 

Degrada^ao e forma^ao de rochas. Cianobacterias de ro¬ 
chas calcarias estao expostas a grandes varia^oes de tempe- 
ratura e disponibilidade de agua, onde elas vivem em parte 
na superficie (epiliticas), em parte em fendas capilares (en- 
doliticas) e nao raramente formam listras pretas (“tra^os 
de tinta”). Algumas especies endoliticas podem degradar 
rochas calcarias, em outras (por exemplo, Rivularia , Schi- 
zothrix ) o calcio se acumula em suas bainhas gelatinosas 
(Figura 10-13H), o que leva, na agua doce, a forma^ao de 
greda e tufo, e, na zona de mares de mares quentes, a depo- 
si^ao de incrusta^oes de calcio (estromatolitos). 

Estromatolitos fosseis puderam ser comprovados 
em depositos ja do Pre-Cambriano, e admite-se que, na- 
quela epoca, ou seja, ha cerca de 2,5 bilhoes de anos, as 
cianobacterias a eles relacionadas atingiram progressiva- 
mente uma larga distribui^ao. A primeira apari^ao de he¬ 
terocistos e, com isso, tambem de fotossintese oxigenica, foi 
datada de 2,2 bilhoes de anos atras. Depositos em grande 
quantidade de cianobacterias do genero fossil Gloeocapso- 
morpha levaram no Ordoviciano a forma^ao de xisto, que na 
Estonia, entre outros paises, e usado como fonte de energia. 

Especies que ocorrem em grande quantidade na su¬ 
perficie de agua doce e salgada podem provocar as chama- 
das flora^oes. Oscillatoria rubescens causa uma flora^ao 
vermelha em aguas eutrofizadas e e conhecida como “al- 
ga-vermelho-sangue”*. Outras especies, como Microcystis 
aeruginosa e Aphanizomenon flos-aquae , formam pepti- 
deos toxicos, que podem, em aguas doces, causar a mor- 
tandade de peixes. A flora^ao de Spirulina pratensis nos 
lagos alcalinos do oeste da Africa e a principal fonte de 
alimentos dos pequenos flamingos. Na analise biologica 
da agua, a presen^a marcante de cianobacterias significa 
carga critica e eutrofiza^ao (Quadro 10-6). 

Fixa^ao de nitrogenio. Em varios generos ( Nostoc , 
Anabaena , entre outros) existem especies capazes de 
fixar o nitrogenio atmosferico (ver 8.2.1). Anualmente, 
em campos de arroz irrigado, 50 kg de nitrogenio por 


* N. de T. No original, Burgunderblutalge. 
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hectare sao fixados por cianobacterias. Ao contrario de 
muitas eubacterias (Rhizobiaceae), as cianobacterias 
fixadoras de nitrogenio sao absolutamente capazes de 
fixa-lo tambem em vida livre. A contribuiqao das cia- 
noficeas nos ecossistemas deve ser, portanto, maior que 
a das eubacterias nitrificadoras. Nas cianobacterias, o 
numero de especies e generos fixadores de nitrogenio 
tambem e maior. 

Varios generos formam simbioses com outros se¬ 
res vivos. Os fotobiontes dos liquens (ver Mycobionta, 
Anexo 2) sao muitas vezes cianobacterias. Algumas for¬ 
mas vivem endofiticamente em cavidades de tecidos de 
plantas, tais como Anabaena em folhas de Azolla (Figura 
10-186D), Nostoc em talos de varios antoceros ( Blasia , 
Anthoceros , Figura 10-149B), em raizes de Cycas e em 
rizomas de Gunnera (angiosperma). As cianobacterias, 
nessas associates simbioticas, provavelmente contri- 
buem com o fornecimento de nitrogenio a seus parceiros. 
Por meio de endocitobiose com cianobacterias surgiram 
os plastidios das plantas verdes eucarioticas (comparar 
com Teoria Endossimbionte; ver 2.4, Figura 10-8). 


II. Reino (dornmio): Archaea 

Em sua forma externa e tamanho (0,3-10 p), as arqueas 
lembram as bacterias, apesar das profundas diferenqas 
(por isso, foram denominadas anteriormente arquebac- 
terias). A construqao das paredes celulares e membranas 
das arqueas (cerca de 80 especies) apresenta uma grande 
diversidade, na qual o acido murammico, o elemento ti- 
pico das paredes celulares de eubacterias, sempre inexiste. 
Dependendo do genero, sao formados envoltorios de pro- 
teina e polissacarideos, assim como paredes celulares, em 
parte com pseudomureina, na qual o elemento constituin- 
te nao e o acido murammico (mas sim o acido L-talosa- 
minuron*). Somente L-aminoacidos foram comprovados. 
Devido a sua estrutura celular diferente, as arqueas sao 
resistentes a penicilina, D-cicloserina e outros antibioticos 
que interferem na sintese de mureina. Outras especificida- 
des sao lipideos ramificados, ricos em fitano e ligates de 
eteres, e RNA-polimerases de estrutura complexa. 

Formas e funqoes semelhantes ou ate mesmo identi- 
cas entre arqueas e eubacterias surgiram aparentemente 
em processos evolutivos independentes. Cocos, bastone- 
tes, sarcinas, espirilos e formas filamentosas sao encontra- 
dos em ambos os grupos. Em arqueas ocorrem tambem 
formas planas; com frequencia ha intermediaries entre as 
formas. Alguns representantes sao capazes de movimen- 
to ativo, em geral por flagelos monotricos (por exemplo, 
Methanobacterium mobile). Como em outras bacterias, ha 
formas aerobicas e anaerobicas, heterotroficas, dependen- 


* N. de T. No original L -Talosaminuronsaure, tambem abreviado na 
literatura estrangeira TalNAc. 


tes de enxofre e autotroficas. Alem disso, alguns represen¬ 
tantes sao termofilos, acidofilos ou halofilos extremos. Os 
taxons de arqueas trazem, por razoes historicas e devido 
a denominates ditadas pelas regras de nomenclatura, 
muitas vezes sufixos enganosos como -bacterium, -bac- 
teriales, etc. 

Estudos em representantes significativos permitem 
reconhecer uma forte divergencia entre arqueas, bacte¬ 
rias e eucariotos (Figura 10-8), em relaqao a semelhanqa 
gradativa do 16S RNAr (sem considerar seus cloroplasti- 
dios e mitocondrias). Em um certo numero de caracte- 
res bioquimicos, as arqueas mostram uma proximidade 
maior com os eucariotos do que com as bacterias, razao 
pela qual sua posiqao especial entre os procariotos e en- 
fatizada. 

A divergencia evolutiva das arqueas deve ter ocor- 
rido ha cerca de 3,5 bilhoes de anos, ja que os acha- 
dos fosseis mais antigos de cianobacterias tern cerca 
de 2,5 bilhoes de anos, e as arqueas, devido ao seu 16S 
RNAr, devem ter surgido antes da divisao em bacterias 
e cianobacterias, ou seja, antes do acumulo de 0 2 na 
atmosfera. Nesse periodo precoce da diversificaqao da 
vida, ha mais de 3 bilhoes de anos, havia uma atmosfera 
altamente redutora, em que as metanobacterias podiam 
existir (elas transformam H 2 da atmosfera e C0 2 a partir 
de processos de fermenta^ao primitivos nos mares ori¬ 
ginals; ver Introdu<;ao pg- 31). 

As arqueas apresentam adapta^oes ecofisiologicas an¬ 
tigas, que se mantiveram ate hoje em biotopos adequados, 
embora com algumas melhorias (por exemplo, as metano¬ 
bacterias no lodo em decomposito** e no rumen). A clas- 
sifica^ao em linhagens isoladas muito cedo e fortemente 
divergentes filogeneticamente indica a natureza de relicto 
de seus representantes ainda hoje viventes. 

Primeira divisao: Crenarchaeota 

A maioria dos representantes termofilos (termoacidofi- 
los) e dependentes de enxofre desta divisao devem estar 
especialmente proximos dos ancestrais das arqueas. Eles 
sao divergentes da segunda divisao dos Euryarchaeota 
e caracterizados molecular-filogeneticamente por uma 
estrutura propria de RNA nos ribossomos. A tempera- 
tura maxima suportada por esses representantes adap- 
tados aos antigos ambientes e determinada pela dispo- 
nibilidade de agua, assim como pela estabilidade dos 
elementos celulares. 

As celulas de Pyrodictium occultum (Sulfolobales) tem formas 
que vao de prato a tigela, com um diametro de 0,3-2,5 pm, 
e sao encerradas em uma rede de fibrilas ocas. Seu otimo de 


** N. de T. No original Faulschlamm. Refere-se a camada lodosa em 
decomposi 9 ao no fundo de turfeiras, reservatorios de agua, etc, com 
grande quantidade de materia organica em decomposRao e na au- 
sencia de oxigenio. 






Tratado de Botanica de Strasburger 639 


10 


crescimento e atingido em torno de 100°C, com o limite de 
crescimento a 110°C. Thermoplasa acidophylum (Thermo- 
plasmales) foi isolado de depositos de carvao e fontes ter- 
mais. ► 

Segunda divisao: Euryarchaeota 

Os representantes dessa divisao sao, em geral, metano- 
genicos ou halofilos extremos. Eles ocupam um largo 
espectro de biotopos extremos e diferem molecular-fi- 
logeneticamente (RNAr) das especies da divisao ante¬ 
rior. Das especies hipertermofilas do genero Pyrococcus 
e Thermococcus , foram obtidas polimerases resistentes 
ao calor. 

1. Arqueas metanogenicas sao organismos anaerobicos produ- 
tores de metano que morrem mais rapidamente que bacterias 
anaerobicas, se expostos ao ar. 

2. Arqueas halofilas (Haloacteriales) sobrevivem ate em sal 
seco e ocorrem em salinas, salmouras* e lagos de sal. Halobac- 
terium halobium necessita 12% de NaCl para o seu crescimento. 
Halobacterias nao sobrevivem a um pH menor que 5,5; seu oti- 
mo de temperatura esta em torno de 40-45°C. Sob certas condi- 
<p3es, podem proceder a fosforila^ao (ver 5.4.9) e tingem a agua 
salgada de vermelho em consequencia de seu conteudo de caro- 
tenoides. 

As duas divisoes anteriores pode-se acrescentar ainda a Nano- 
archaeota, com seus representantes simbioticos extremamente 
pequenos. Os Korarchaeota, devido ao seu genoma, sao os mais 
proximos dos Eucarya. ► 


III. Reino (domfnio): Eucarya, 
eucariotos 

Pelo numero de especies e biomassa, os eucariotos re- 
presentam uma grande parte dos organismos hoje vi- 
ventes. A celula eucariotica (eucito) e caracterizada por 
possuir um nucleo verdadeiro delimitado do citoplasma 
por uma dupla membrana (carioteca) provida de poros 
(Figura 2-26). Varias organelas celulares claramente de- 
limitadas do citoplasma fundamental e do nucleo sao 
caracteristicas adicionais importantes dos eucariotos. 
Entre elas estao: reticulo endoplasmatico, dictiossomos 
(complexo de Golgi), mitocondrias e microcorpos (ver 
2.2.8 e 2.2.6.6). Alem disso, para as plantas eucarioticas 
fotoautrotroficas sao caracteristicos os cloroplastidios, 
envoltos por duas ou mais membranas (ver 2.2.9.1). Nas 
celulas eucarioticas flageladas, os flagelos sempre sao 
compostos de dois tubulos centrais simples e nove tu- 
bulos perifericos duplos (estrutura 2+9; Figuras 2-16 e 


* N. de T. No original Salzlake , solu^ao de sal e temperos usada para 
conservar alimentos. Difere da salmoura comum por ser fervida e da 
marinada por nao conter vinagre. 


2-17). A parede celular, quando presente, e constituida 
por um tranqado de macromoleculas mantido apenas 
por valencias secundarias (celulose, quitina, etc.; Figura 
2-64, ver 2.2.7.2). Ao todo, os eucariotos distinguem-se 
dos procariotos por uma evidente maior complexidade 
da celula. Essa diferenqa constitui uma profunda divisao 
entre todos os procariotos fosseis e recentes de um lado 
e os eucariotos de outro lado (ver, porem, os dinofitos). 
Por isso, entre procariotos e eucariotos, as sequencias 
de aminoacidos de protemas enzimaticas de mesma 
funqao assemelham-se menos do que entre os respec- 
tivos representantes de um desses dois grupos. Assim, 
os membros da cadeia do citocromo c em bacterias e 
eucariotos sao compostos por ate 60% de aminoacidos 
diferentes, enquanto na comparaqao entre seres huma- 
nos e plantas de trigo a diferenqa e de 45%, entre ma- 
miferos e aves 12%, e entre seres humanos e chimpan- 
zes nao existe qualquer diferenqa. A celula eucariotica 
e definitivamente maior que a celula procariotica, com 
media de 10-100 pm e tamanhos extremos de 1000 pm. 
Os eucariotos se desenvolveram repetidas vezes, a partir 
de formas unicelulares para formas pluricelulares (Qua- 
dro 10-3). 

O surgimento dos eucariotos e, com isso, a formaqao 
de organelas delimitadas por membranas (mitocondrias, 
plastidios) no eucito e visto atualmente sob a luz da teoria 
da endossimbionte (ver 2.4, Figura 10-8). Ela sugere uma 
agregaqao repetida e independente de simbiontes no euci¬ 
to primitivo. 

Achados fosseis permitem uma data^ao aproximada para 
a classifica^ao filogenetica dos eucariotos. Os organismos 
unicelulares mais antigos (3,4 bilhoes de anos) tern tamanho 
medio de 5 pm e correspondem, com isso, ao tamanho dos 
procariotos atuais. Ha 1,4 bilhoes de anos come^am a dominar 
celulas com tamanhos significativamente maiores, caracte- 
risticos dos eucariotos. A aquisi^ao de mitocondrias tambem 
ocorre nessa epoca. A separa^ao de plantas e animais por en- 
docitobiose de cianobacterias ocorreu ha cerca de “apenas” 
0,7-1 bilhao de anos. 

Reprodu^ao. O nucleo se divide normalmente por mi- 
tose. A reprodu^ao assexuada (vegetativa) ocorre ex- 
clusivamente por divisoes mitoticas. Na reprodu^ao se- 
xuada, citoplasma e nucleos de duas celulas muitas vezes 
especializadas como gametas se fusionam (plasmogamia 
e cariogamia = singamia). A meiose que regularmente se 
segue leva da diplofase de volta a haplofase e, assim, con- 
diciona a alternancia de fases nucleares caracteristica dos 
eucariotos. 

Singamia. A nova combinaqao do material hereditario 
obtido dos pais (recombinaqao genetica), que esta rela- 
cionada com a reproduqao sexuada, estimulou decisiva- 
mente a evoluqao dos eucariotos. Consequentemente, a 
reproduqao sexuada nos eucariotos falta completamente 
apenas em poucos grupos (por exemplo, Euglenophyta), 
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Quadro 10-3 


Do unicelular ao multicelular 

Ja entre os procariotos surgiram agregagoes celulares, a 
partir de formas unicelulares originais. Isso e especialmen- 
te notavel entre as cianobacterias, que formam cenobios 
de formas variadas, com ou sem ramificagoes. Em urn ce- 
nobio, a coesao das celulas individuals e tao fraca, que o 
complexo pode facilmente retornar a sua condigao unicelular 
(Chroococcus, Aphanocapsa e Merismopedia; Figura 10-13). 

Entre os eucariotos, os seres fotoautotroficos unice¬ 
lulares sao considerados protofitos. Em muitas classes de 
algas existem essas formas unicelulares. Se organismos ini- 
cialmente unicelulares, separados e independentemente ati- 
vos, posteriormente se reunem, entao surgem associagdes 
de agregagao (Scenedesmus, Pediastrum] Figura 10-117L, M; 
10-118). Se celulas-filhas permanecem ligadas apos a divisao 
celular, formam-se colonias - organismos compostos por as- 
sociagoes de celulas de mesma organizagao, que cumprem 
integralmente ou em grande parte todas as suas fungoes. 
Intermediaries entre colonias de celulas totipotentes nao 
diferenciadas e organismos verdadeiramente pluricelulares 
semelhantes a colonias, com diferenciagao consideravel das 
celulas individuals, sao encontrados, por exemplo, entre as al¬ 
gas verdes (ver Volvocaceae: Pandorina, Eudorina, Pleodorina , 
Volvox; Figuras 10-115G e 10-116). Esses organismos pluricelu¬ 
lares com organizagao desde simples ate bastante diferencia- 
da, ativamente moveis por flagelos, derivados de organismos 
unicelulares, sao, no entanto, ainda atribufdos aos protofitos. 
Tambem os plasmodios, ou seja, as massas plasmaticas mul- 
tinucleadas ou multicelulares frequentemente macroscopicas 
dos fungos plasmodiais tern o mesmo tipo de organizagao 
simples, embora de urn modo de vida heterotrofico. 

As talofitas, ao contrario, distinguem-se dos protofitos 
pelo fato de que seus corpos vegetativos, constituidos de 
muitas celulas ou, ao menos, de muitos nucleos nao mais se 
movem ativamente, permanecendo ligados aos seus locals 
de origem. A organizagao pluricelular geralmente alcangada 
nesses grupos esta relacionada a progressiva diferenciagao 
e consequente especializagao para diferentes fungoes. Isto e 
acompanhado de limitagoes de fungoes e tern uma importan- 
te consequencia, a saber, a morte de celulas que nao estao 
envolvidas na propagagao e reprodugao. Ao final da propa- 
gagao, ao morrerem, as celulas formam urn cadaver (como, 
por exemplo, em Volvox , quando as colonias-filhas rompem a 
colonia-mae levando-a, assim, a morte). A morte por causas 
internas (morte celular programada, morte fisiologica, em 
oposigao a morte catastrofica ocasionada por causas ex- 


ternas) e a formagao de cadaveres estao correlacionadas a 
diferenciagao, sendo, por isso, o destino inevitavel de todos 
os organismos multicelulares. 

Organismos multicelulares sao formados, nas suas es- 
truturas mais simples, de celulas vesiculares gigantes, com 
urn a muitos nucleos (cenoblasto), celulas tubulares (talo 
tubular) ou por filamentos pluricelulares (talo filamentoso). 
Os talos filamentosos podem ser constituidos de celulas iden- 
ticas (por exemplo, Spirogyra ; Figura 10-108A) ou apresentar 
polaridade, se, por exemplo, estiverem fixadas ao substrato, 
com a celula hialina basal (rizoide) em uma extremidade do 
filamento e o apice na outra. Essa polaridade e frequentemen¬ 
te salientada pelo fato de que a capacidade de divisao celular 
e limitada a celula da extremidade, a celula apical. 

Uma melhor ocupagao do ambiente e obtida por meio de 
ramificagdes que surgem na forma de extrusoes em celulas 
do filamento ou, na existencia de uma celula apical mitotica- 
mente ativa, pela mudanga da diregao da divisao celular. 

Uma organizagao superior entre as talofitas e atingida 
pelo entrangamento de filamentos celulares individuals em 
urn plectenquima ou pela formagao de urn talo de tecido. 

Exemplos de plectenquimas bastante diferenciados sao 
encontrados entre as algas vermelhas e os fungos superiores. 
Se ocorrer uma ligagao tardia (pos-genital) de celulas pouco 
alongadas (isodiametricas), e produzida a impressao de urn 
tecido verdadeiro. Em oposigao ao tecido verdadeiro de ori¬ 
gem congenital, fala-se entao de pseudotecido ou pseudo- 
parenquima. 

Urn tecido verdadeiro e formado quando as celulas for¬ 
mam celulas-filhas em varias diregoes do espago (multidi¬ 
mensional), as quais nao se separam umas das outras e se 
diferenciam de diversas maneiras e, finalmente, podem apre¬ 
sentar divisao de trabalho. Na maioria dos casos, a formagao 
de urn tecido parte de uma celula apical bi-ou multi-facetada. 
Ja nas algas pardas altamente diferenciadas, mas tambem em 
algumas algas verdes, formam-se talos com tecidos. Uma pro- 
gressao acentuada da diferenciagao dos tecidos e observada 
nos musgos. Alguns grupos (hepaticas talosas, antoceros), 
com seus talos vegetativos pouco diferenciados externa- 
mente, sao ainda inclufdos entre as talofitas. Ao contrario do 
cormo das cormofitas (fetos, espermatofitas), diferenciado 
em caule, raiz, e folha e consideravelmente adaptado a vida 
terrestre, o talo das talofitas (fungos, liquens, algas, musgos 
em parte), muitas vezes ainda dependente da agua, nao mos- 
tra nenhuma diferenciagao morfologica do corpo vegetativo. 


foi firmemente estabelecida e organizada ja nas fases ini- 
ciais. Para tanto, o processo da singamia foi progressiva- 
mente assegurado pela produgao de um grande numero 
de celulas sexuais e nucleos sexuais. Ao mesmo tempo, 


o numero de nucleos tornados diploides por singamia, 
participantes da meiose, foi mantido tao alto quanto 
possivel, pelo que a taxa de recombinagao genetica en¬ 
tre os descendentes aumenta consideravelmente. Em ge- 
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ral, a singamia ocorre pela fusao de duas celulas sexuais 
(gametas; gametogamia). As celulas sexuais podem ser 
identicas e flageladas (isogamia) ou diferentes, isto e, 
diferenciadas em pequenos gametas masculinos flagela- 
dos e grandes gametas femininos, igualmente flagelados 
(anisogamia), assim como em gametas masculinos flage¬ 
lados e femininos nao flagelados (oogamia, por exemplo, 
Chlamydomonadaceae). Se gametangios (envoltorios 
celulares que formam primeiramente nucleos sexuais e, 
apos, frequentemente tambem gametas) sao fusionados, 
sem que gametas sejam liberados, processa-se a game- 
tangiogamia (ver Oomycota). Se celulas vegetativas sem 
diferencia^ao especial fusionam-se, esse processo e deno- 
minado somatogamia (ver, por exemplo, Agaricomyce- 
tidae). Tambem nesse caso sao os nucleos gameticos que 
pareiam e se fusionam e nao gametas, como e o caso na 
gametogamia. 

Fases nucleares e alternancia de ge^oes. Tao logo se 
tornaram capazes de se reproduzir sexualmente, os eu- 
cariotos primitivos eram haplontes puros, com um ciclo 
de vida que se completava na haplofase: apos a uniao 
de celulas sexuais (gametas) ou de nucleos sexuais para 
formar uma celula de fusao diploide (zigoto), essa celu- 
la era imediatamente reduzida pela meiose. As celulas 
haploides resultantes da divisao mitotica de nucleos e 
celulas sao o estagio final da ontogenia. Apenas o zigo¬ 
to e diploide. A alternancia de fases nucleares (passa- 
gem da fase diploide para a fase haploide e vice-versa) 
e denominada zigotica, pois esta atrelada ao zigoto (por 
exemplo, Ulothrix , Figura 10-107A). Nos haplodiplon- 
tes (Figura 10-107B), o nucleo zigotico formado por 
singamia e multiplicado mitoticamente em uma forma 
de vida diploide propria (esporofito), surgindo assim 
inumeros nucleos diploides que participam da meiose e 
formam entao numerosos nucleos generativos haploides 
recombinantes (meiosporos), a partir dos quais cresce 
uma forma ontogenetica haploide (gametofito) capaz 
de produzir gametas. A alternancia de fases nucleares e 
introduzida na ontogenia intermediary entre a forma- 
<;ao do zigoto e a forma^ao do gameta. Haplodiplontes 
sao caracterizados por uma alternancia de gera9oes, ou 
seja, pela sequencia regular dentro da ontogenia, de ge- 
ra^oes que se reproduzem de modo diferente e, por isso, 
completam seu desenvolvimento com diferentes tipos de 
celulas reprodutivas (gametas ou meiosporos). Em plan- 
tas, a gera^ao haploide, denominada gametofito, se ori- 
gina de meiosporos e termina seu desenvolvimento pela 
produ^ao de gametas haploides. O esporofito diploide 
origina-se do zigoto (que por sua vez se origina de ga¬ 
metas fusionados) e termina seu desenvolvimento por 
meiosporos, que sao haploides por terem sido formados 
diretamente pela meiose de nucleos diploides. 


A denominate) da gera^ao esporofitica diploide como forma de 
vida com reprodu^ao assexuada nao e exatamente correta, pois 
a meiose e a forma^ao de meiosporos a ela relacionadas estao 
inseparavelmente ligadas a reprodu^ao sexuada. Quando muito, 
a gera^ao esporofitica pode, alem disso, reproduzir-se assexua- 
damente por mitosporos diploides. 

Se o gametofito e o esporofito tern a mesma forma, 
fala-se de uma alternancia de gera^oes isomorficas (por 
exemplo, Cladophora , Figura 10-107B); se sao diferentes, 
fala-se de uma alternancia de gera^oes anisomorfica 
(tambem heteromorfica; Cutleria , Laminaria, Figura 
10-103). Em geral, a alternancia de gera^oes e bipartida 
e gametofito e esporofito representam organismos inde- 
pendentes. Em raras alternancias de gera^oes triparti- 
das, seguem-se ao gametofito duas gera^oes esporofiticas 
que se reproduzem de formas distintas (Rhodophyta, 
Figura 10-76). Neste caso especial, apenas a alternancia 
de gametofito para esporofito e da segunda gera^ao es¬ 
porofitica para o gametofito e antitetica (portanto, re- 
lacionada a mudan^as na fase nuclear). A transi^ao da 
primeira para a segunda gera^ao esporofitica ocorre na 
mesma fase nuclear. Isso mostra que uma alternancia de 
gera^oes nem sempre precisa vir acompanhada de mu- 
dan^as na fase nuclear. Duas gera^oes tambem podem 
estar tao ligadas entre si, que formam um individuo. Se 
uma gera<;ao e nutrida pela outra, fala-se em gonotrofia 
(Bryophytina, Figura 10-136D). Haplodicariontes (por 
exemplo, Hymenomycetidae, Figura 10-57B; Derbesya , 
Figura 10-107C) correspondem essencialmente a haplo¬ 
diplontes. Em lugar de uma diplofase ocorre neles uma 
dicariofase, na qual os nucleos sexuais sao, na verdade, 
unidos em uma celula (zigoto), mas dividem-se separa- 
damente por um longo periodo de desenvolvimento, com 
uma fase dicariotica (dicario) iniciada e mantida. Apenas 
imediatamente antes da meiose os nucleos sexuais se fu¬ 
sionam em nucleos diploides. Em diplontes (por exem¬ 
plo, Oomycota, Figura 10-2ID), o ciclo vital se completa 
inteiramente na diplofase. Nesse caso, apenas os gametas 
formados na meiose sao haploides; a alternancia de fases 
nucleares e, portanto, gametica. Diplontes originaram-se 
entre as plantas pela progressiva redu^ao dos gametofi- 
tos e pela integra^ao das poucas celulas remanescentes 
do gametofito no esporofito ( Fucus, Figura 10-103). Por 
isso, os diplontes apresentam muitas vezes uma alternan¬ 
cia de gera^oes escondida (ver espermatofitas). 

A evolu^ao dos eucariotos e caracterizada por pro¬ 
gressiva complexidade, diferencia^ao e divisao de traba- 
lho em orgaos, assim como adapta^oes a diferentes es- 
trategias nutricionais e a espa^os vitais. Assim surgiram 
niveis e tipos de organiza^ao que, em geral, nao podem 
ser vistos como linhagens evolutivas, como os animais 
(nao tratados aqui), os fungos plasmodiais, fungos, li- 




10 


642 Bresinsky & Cols. 


quens (micobiontes, 2° anexo), algas, embriofitas (com 
musgos, fetos e espermatofitas) e traqueofitas (com fetos 
e espermatofitas). 

Especialmente evidente e o surgimento repetitivo da forma de 
organizagao dos liquens por meio de simbioses sucessivas e in- 
dependentes entre diferentes fungos e algas. Tambem os fungos 
representam uma adaptagao semelhante ao modo de vida hete- 
rotrofico como um grupo filogenetico unico. O mesmo vale pro- 
vavelmente para as linhas evolutivas primitivas independentes 
de algas eucarioticas, pelo menos em relagao aos endossimbion- 
tes fototroficos envolvidos. 

Tipo de organiza5ao de fungos 
plasmodiais, Eucarya 

Primeiro e segundo sub-reinos 

Os organismos dos dois sub-reinos Acrasiobionta e Myxo- 
bionta, tambem denominados fungos plasmodiais (cerca de 
600 especies), tern como caracteristica a presenga de plas¬ 
modios, as massas plasmaticas multinucleares sem paredes 
celulares, capazes de movimentos ameboides. Os plasmodios 
representam o estado vegetativo no ciclo vital e se originam 
por: 

• plasmodio de agregagao. Mixoamebas rastejantes se 
unem em um amontoado plasmatico, sem perderem sua 
individualidade. 

• plasmodio de fusao. Mixoamebas ou mixoflagelados pre- 
cisam fusionar-se uns aos outros, antes que possam formar 
um plasmodio de fusao multinucleado diploide. 

Outra possibilidade e a origem assexual do plasmodio a 
partir de uma celula por divisoes nucleares (mas sem divisao 
celular). 

Os plasmodios formados com frequencia no ciclo vital 
sao, portanto, de diferentes naturezas e analogos aos plas¬ 
modios procarioticos de mixobacterias (Myxobacteriales). A 
propagagao ocorre por esporos formados em corpos frutiferos 
(Figura 10-18G), caso nao se tratem de formas de vida endo- 
parasiticas. Os estagios flagelados possuem dois flagelos li- 
sos, em geral de tamanhos desiguais; raramente um flagelo e 
reduzido. Do ponto de vista filogenetico, nao existe qualquer 
relagao direta entre as diferentes divisoes de fungos plasmo¬ 
diais. Os fungos plasmodiais, com sua morfologia externa e 
forma de vida proprias, tern muitos caracteres em comum 
com os protozoarios estudados pelos zoologos (dai tambem 
a denominagao Mycetozoa), com os quais sao estreitamen- 
te relacionados, mas se distinguem pela formagao de corpos 
frutiferos e de esporos. Semelhangas existem, entre outras, 
em relagao a: 

• heterotrofia; a maioria das especies se alimenta fagotrofi- 
camente como os animais, pela ingestao de particulas in- 
teiras; 

• estagios ameboides, intercalados nos ciclo de vida; 

• ausencia da parede celular, ao menos nas fases vegetativas 
de vida. Essa semelhanga com os protozoarios levou muitos 
pesquisadores a classificar os fungos plasmodiais no Reino 
Animal com o nome Mycetozoa. 


Primeiro sub-reino: Acrasiobionta 

Este sub-reino abrange fungos plasmodiais nos quais as 
celulas flageladas inexistem em todos os estagios do ciclo 
vital. Seus plasmodios de agregagao sao formados pela 
agregagao de celulas isoladas, sem fusao. 

Os Acrasiobionta estao incluidos em uma unica divi¬ 
sao, Acrasiomycota, e uma unica classe, Acrasiomycetes, 
na qual as mixamebas rastejam para formar plasmodios de 
agregagao (tambem chamados pseudoplasmodios, Figura 
10-15), sem fusao de suas celulas. Mixoflagelados estao 
ausentes. A parede celular e composta de celulose. 

Ciclo vital. Na fase de reprodugao assexuada, as amebas se di- 
videm enquanto ha alimento disponivel. O modo de nutrigao e 
fagotrofico, como entre os mixomicetes; sao utilizadas principal- 
mente bacterias. Se a oferta de alimento nao e mais suficiente, 
entao ocorre a agregagao, partindo de um grupo de amebas de- 
terminado como centro de formagao (Figura 10-15). As amebas 
que se dirigem ao plasmodio de agregagao, sem que suas celulas 
se fusionem, atraem-se mutuamente por quimiotactismo atraves 
de acrasina (ver 7.2.1.1, Figura 7-5). 



Figura 10-15 Acrasiobionta. Ciclo de desenvolvimento de Dictyos- 
telium discoideum (aumentados direita lOOx, esquerda 8x). (Segun¬ 
do G. Gerisch.) 
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O plasmodio de agrega^ao move-se rastejando sobre o 
substrato antes que, na fase culminante, se eleve em uma cons- 
tru^ao colunar. Mesmo assim, a individualidade das amebas 
uninucleadas e mantida, ainda que determinados processos de 
diferencia^ao se tornem evidentes durante a forma^ao do corpo 
frutifero: no centro da estrutura do corpo de frutifero (Figura 
10-15) as amebas cessam seu movimento, envolvem-se em uma 
parede rigida e formam um pedicelo celular, do qual deriva o 
nome fungos plasmodiais celulares dado aos Acrasiomycetes. 
Por acrescimo de mais mixamebas, o pedunculo se alonga de 
baixo para cima. Atraves dele migram mais correntes de mixa¬ 
mebas para dentro do apice capitular*, o esporocarpo (espo- 
rangio’) propriamente dito. No capitulo, as celulas perifericas 
constituem o peridio, as celulas centrais tornam-se esfericas for- 
mando esporos haploides (cistos) e uma columela se estabelece 
como prolongamento do pedicelo. Apos a esporula^ao, o pedi¬ 
celo e o peridio morrem. 

A copula^ao sexual de amebas formando megacistos diploi- 
des seguidos de meiose foi tema de controversias durante algum 
tempo. Atualmente, a reprodu^ao sexual e dada como certa, pelo 
menos em plasmodios de agrega^ao de Polysphondylium (Dic- 
tyosteliales). Dictyostelium e um conhecido objeto de laborato¬ 
ry. Em Acrasis (Acrasiales), as amebas, ao contrario dos generos 
anteriores, nao formam correntes em dire^ao ao centro de for- 
ma^ao dentro do plasmodio de agrega^ao. 


Segundo sub-reino: Myxobionta 

Os caracteristicos plasmodios de fusao surgem por fu¬ 
sao de mixoflagelados e mixamebas ou se desenvolvem a 
partir de celulas isoladas sem processos sexuais anterio¬ 
res. No ciclo vital ocorrem celulas generativas flageladas. 
As paredes celulares, quando presentes em determinadas 
fases do ciclo vital, sao constituidas de galactosamina e 
celulose. 


Primeira divisao: Myxomycota 

1 § Classe: Myxomycetes 

A fase vegetativa (somatica) e um plasmodio de fusao di- 
ploide, multinucleado, sem delimitaqao celular (Figuras 
2-9, 10-16 e 10-17), com nutriqao fagotrofica. Do plasmo¬ 
dio se desenvolvem corpos frutiferos, nos quais uma parte 
do plasma endurece e forma uma estrutura caracteristica, 
enquanto na outra parte os nucleos sao transformados em 
meiosporos: estes possuem uma parede celular com no 
minimo duas camadas, a qual, segundo estudos recentes, 
nao contem celulose nem quitina, mas sim um polimero 
de galactosamina. Como substancia de reserva e formado 
glicogenio. Muitas vezes, os mixomicetes possuem fortes 
coloraqoes em seus plasmodios e, geralmente, nos corpos 
frutiferos. Os pigmentos tiveram suas estruturas quimicas 
apenas parcialmente estudadas e estas diferem daquelas 
dos fungos. 



Figuras 10-16 Myxomycota. Plasmodios e corpos frutiferos de 
Badhamia utricularis. (Fotografia segundo J. Haedecke.) 


Ciclo vital. Os esporos germinam na agua ou sobre subs¬ 
trato umido. A capacidade de germinaqao e muitas vezes 
mantida por muito tempo; assim, foi possivel promover a 
germinaqao de esporos de exsicatas de herbarios de mais 
de 70 anos. No processo de germinaqao, os esporos libe- 
ram celulas nuas uninucleadas, amebas ou mixoflagelados 
(Figura 10-18A). Os mixoflagelados sao em geral biflage- 



*N. de T. Tambem denominado capilicio. 


Figura 10-17 Myxomycota. Margem do plasmodio de Badhamia 
utricularis (2x). (Segundo E. Jahn.) 
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lados; com frequencia um flagelo encontra-se reduzido 
ou falta completamente. No lugar em que falta o segun- 
do flagelo, encontra-se ao menos um segundo blefaro- 
plasto que perdeu sua fun^ao. Formas moveis podem se 
transformar em mixamebas pela perda de seus flagelos. 
Mixamebas se multiplicam - como, de resto, tambem os 
mixoflagelados - por divisao celular. Mixamebas ou mi- 
xoflagelados fusionam-se aos pares, formando amebozi- 
gotos (ou planozigotos), nos quais tambem os nucleos se 
fusionam (plasmogamia e entao cariogamia). A estrutu- 
ra diploide se desenvolve por meio de inumeras divisoes 
mitoticas para formar grandes plasmodios plurinucleados 
(Figura 10-17), os quais, por sua vez, podem novamen- 
te fusionar-se entre si. As mitoses sao intranucleares e se 
processam sincronizadamente em todos os nucleos de um 
mesmo plasmodio. Nos plasmodios, o plasma se encontra 
em intenso movimento. Eles se desenvolvem, sob umidade 
atmosferica elevada, no solo da floresta, na serapilheira, 
entre ervas, musgos ou em madeira em decomposi^ao; 
depois rastejam lentamente na superficie com a ajuda de 
mudan^as no formato e distribui^ao do plasmodio. Pare¬ 
des celulares nao ocorrem no plasmodio, o qual e envol- 
to por uma camada gelatinosa. Sua regiao frontal (Figura 
10-17) e formada por um plasma mais denso, e a regiao 
posterior parece frequentemente se dissolver em uma ma- 
lha de filamentos isolados. Plasmodios de determinadas 
especies podem atingir diametros de mais de 20 cm (por 
exemplo, Fuligo, Brefeldia). Os corpos frutiferos sao for- 
mados sob determinadas condi^oes externas, ainda nao 
completamente elucidadas (esgotamento do substrato, 
luz, temperatura, pH); possivelmente, fatores endogenos 
tambem atuam como desencadeadores. Primeiramente, o 
plasmodio muda seu comportamento de estimulo fisiolo- 
gico. Ele rasteja para fora do substrato umido em dire^ao 
a luz e, por acentuada perda de agua, transforma-se em 
inumeros esporocarpos (“esporangios”) (Figura 10-18D). 
Esses corpos frutiferos possuem uma parede externa fre¬ 


quentemente rica em calcario, o peridio, assim como mui- 
tas vezes um pedunculo, que pode continuar no interior 
do esporocarpo em forma de columela, e, frequentemente, 
um sistema de filamentos chamado coletivamente de ca- 
pilicio. Essas estruturas sao formadas pelo plasma residu¬ 
al anucleado endurecido, que nao participa da forma^ao 
de esporos. A forma^ao do capilicio se da, aparentemen- 
te, pela deposi^ao de material em vesiculas especiais. Em 
seguida, o plasma nucleado forma, por clivagem, esporos 
diploides. Como consequencia da meiose que ocorre em 
seguida, formam-se em cada esporo quatro nucleos ha- 
ploides, dos quais tres desaparecem. Durante a matura^ao, 
o peridio do esporocarpo se abre, os esporos sao entao li- 
berados do capilicio. Em algumas especies, por movimen- 
tos higroscopicos, o capilicio promove a saida dos esporos 
do esporocarpo, de modo semelhante aos elaterios das he- 
paticas. No ciclo vital os mixoflagelados e as mixamebas 
nao copulantes sao haploides; os plasmodios, os corpos 
frutiferos e os esporos j ovens sao diploides; novamente, 
os esporos maduros sao haploides. Logo, a fase diploide e 
predominante no ciclo de desenvolvimento. 

A nutri^ao dos plasmodios e dos estagios unicelu- 
lares que o precedem ocorre na natureza exclusivamente 
por fagocitose de diferentes microrganismos, como bac- 
terias, protozoarios, esporos, celulas de leveduras, hifas de 
fungos, etc. As particulas de alimento sao encerradas em 
vacuolos de nutri^ao e digeridas enzimaticamente; mate¬ 
rial nao digerido e excretado depois de algum tempo. A 
maioria das especies so pode ser mantida em cultura se 
microrganismos vivos (por exemplo, bacterias) sao ofere- 
cidos como alimento. Algumas especies de Myxomycetes 
tambem puderam ser mantidas saprobionticamente sobre 
meio de cultura com determinada composi^ao. 

Sob condi^oes de cultivo, os plasmodios de algumas 
especies englobam algas verdes unicelulares por fagotro- 
fismo e as mantem, sem que as celulas verdes sejam dige¬ 
ridas. Os plasmodios que se tornaram verdes, assim sao 



Figura 10-18 Myxomycota. A-C Mixoflagelados, em A (e B) flagelo curto nao representado; B em copulagao (1.500x), C com flagelos curto 
e longo. D Leocarpus fragilis, inumeros corpos frutiferos sobre musgo (lx). E Comatricha typhoides, parte do capilicio (180x). F Stemonitis 
fusca , corpos frutiferos (5x). G Cibraria rufa, corpos frutiferos (30x). H Trichia varia, filamento do capilicio e esporos (300x). (A segundo Gil¬ 
bert; B segundo H.A. von Stosch e R. von Wettnstein; C segundo C.G. Elliot; D, E, F segundo H. Schenck; G, H segundo A.L. Lister.) 
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fotossinteticamente ativos. Mesmo que as algas verdes mi- 
grem tambem para o corpo frutifero, em condigoes natu- 
rais a simbiose nao e mantida nas proximas geragoes. 

Sistematica. Entre os Ceratiomycetales ocorre formagao de es- 
poros exogenos; em todas as demais ordens formam-se esporos 
endogenos. O esporocarpo das Licales, ao contrario de todas as 
outras ordens, nao possui capilicio e columela. Echinosteliales 
apresentam uma columela; em Trichiales ela esta ausente, porem 
existe um capilicio constituido de filamentos com terminates 
livres. ► 

2 - Classe: Protosteliomycetes 

Os plasmodios reticulares multinucleados se formam di- 
retamente de celulas flageladas ou nao flageladas. Em su- 
portes semelhantes a um pedicelo sao formados de um a 
quatro esporos exogenos. 

Segunda divisao: Plasmodiophoromycota 

Esta divisao difere de todos os fungos plasmodiais ate ago¬ 
ra tratados pela presenga de paredes celulares de quitina, 
assim como por um tipo especial de divisao nuclear. Na 
metafase, a cromatina se distribui perpendicularmente 
nos dois lados do grande e um tanto alongado nucleolo, 
de modo que se produz uma figura em forma de cruz den- 
tro da membrana nuclear. Permanece questionavel se - e 
em parte e o caso - os Plasmodiophoromycota podem ser 
entendidos como descendentes dos Myxomycetes que se 
tornaram endoparasitos, com quern eles se parecem pela 
presen^a de dois flagelos desiguais em seus zoosporos. No 
seu ciclo de desenvolvimento ocorrem plasmodios haploi- 
des e diploides - nos Myxomycetes sao sempre diploides, 
nos Protostelyomycetes sempre haploides. 

Um conhecido representante da unica classe Plasmodiopho- 
romycetes e Plasmodiophora brassicae, o causador da hernia das 
cruciferas (Figura 10-19). Ciclo de vida: esporos de resistencia 
(esporos de repouso, hipnosporos) do parasito germinam sobre 
o solo umido na primavera, produzindo zoosporos haploides bi- 
flagelados, que, apos o desprendimento de seus flagelos, podem 
penetrar por movimentos ameboides nos tricomas de raizes de 
plantas jovens de cruciferas. Nesses locais, cada ameba parasi¬ 
tica desenvolvida forma um plasmodio multinucleado (Figura 
10-19B). Esses plasmodios podem se fragmentar em porgoes 
multinucleadas que, apos a degradagao da parece celular do 
hospedeiro, propagam-se e aumentam rapidamente a infecgao. 
Mais tarde, formam-se gametangios plurinucleados, apos os 
plasmodios passarem primeiramente por uma fase uninucleada 
e depois plurinucleada. Esses gametangios produzem um nume- 
ro de gametas biflagelados igual ao numero de nucleos, que sao 
liberados apos a destruigao do tecido do hospedeiro e copulam 
no solo. 

Apos o desprendimento de seus flagelos, os planozigotos 
diploides penetram novamente nas raizes da planta (mas agora 
nao apenas atraves dos tricomas), que agora ja esta afetada, onde 
crescem formando protoplastos multinucleados desprovidos de 
paredes celulares (os plasmodios diploides). As plantas hospe- 
deiras reagem com a formagao de tumores (“hernias” ou calos 



Figura 10-19 Plasmodiophoromycota. Plasmodiophora brassicae. 
A Hernia das cruciferas em raizes de uma planta de couve-rabano 
(Brassica oleraceae var. gongyiodes) (0,33x). B Plasmodios em pelo 
de raiz (300x). C Celula da parenquima cortical da raiz com esporos 
(520x). D Germinagao dos esporos (1240x). (A segundo Ross; B se- 
gundo C. Chupp; C, D segundo M. Woronin.) 


de raiz, Figura 10-19A). Por meiose, exclusivamente nas celulas 
do hospedeiro e nas hernias sao formados meiosporos haploides 
com paredes espessadas (esporos de repouso, hipnosporos), que 
atravessam o inverno juntamente com os restos da planta afetada 
e, na primavera, apos a degradagao do tecido caloso, retornam 
novamente ao solo. 

Na porgao apical zoosporos e gametas possuem dois flagelos 
nao ciliados de comprimentos bastante desiguais. A alternancia 
entre plasmodios haploides e diploides caracteriza uma alter¬ 
nancia de geragoes; o andamento do ciclo vital, a cariogamia e a 
meiose nao estao ainda completamente esclarecidos. 

As especies de alguns generos apresentados (por exemplo, 
Polymyxa) parasitam varias plantas terrestres e aquaticas, em 
cujos orgaos provocam intumescimentos semelhantes (60 especies 
de parasitos obrigatorios de plantas vasculares, algas e fungos). 

Tipo de organiza$ao de fungos 

Terceiro sub-reino e parte do sexto sub-reino 

Os fungos no sentido restrito nao possuem plastfdios e cloro- 
fila, assim como os fungos plasmodiais. Eles vivem como sapro- 
biontes ou parasitos em agua doce e sobre o solo, raramente no 
mar. Os fungos podem muitas vezes - na verdade, a maioria dos 
saprobiontes, assim como muitos parasitos - ser cultivados em 
meios de cultura adequados. Eles sao heterotroficos nao ape¬ 
nas sob o ponto de vista do carbono, mas tambem em muitos 
casos em relagao ao nitrogenio. Sao organismos eucarioticos 
que formam um talo e ocupam uma posigao especial, embora 
tradicionalmente sejam tratados juntamente com as plantas. Ao 
contrario dos fungos plasmodiais, eles nao formam plasmodios. 
As celulas dos fungos sao geralmente rigidas e envoltas por uma 
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parede celular de quitina, glucanos, etc. 0 corpo vegetativo ra- 
ramente tem forma de bolha ou gota, em geral e filamentoso. 0 
filamento isolado dos fungos e denominado hifa, o conjunto de 
hifas externas ao corpo frutffero e denominado micelio. No cor¬ 
po frutffero, as hifas sao trangadas em pseudotecidos*. 

Entre os fungos, podem ser distinguidos os seguintes nf- 
veis de organizagao: 

• protoplastos parasfticos nus (por exemplo, Olpidium). 

Em todos os casos seguintes, a existencia de paredes celu- 
lares nas fases vegetativas e caracteristica: 

• micelio rizoide. Uma vesicula nucleada diferencia-se no 
substrato em rizoides filamentosos anucleados (por exem¬ 
plo, Rhizophydium, Figura 10-25A). 

• micelio de brotagao. 0 talo e constituido de celulas em for¬ 
ma de gota ou alongadas, as quais por brotagao dao origem 
a celulas-filhas; separagao incompleta leva a formagao de 
cadeias curtas de celulas ligadas umas as outras (por exem¬ 
plo, fermento de pao; Figura 2-34), as quais passam para 

• pseudomicelio. Neste caso, as celulas originadas por bro¬ 
tagao permanecem em uma formagao filamentosa ramifica- 
da (semelhante a Figura 10-33G). 

• micelio de hifas e plectenquima de corpos frutfferos. 0 
talo e formado por celulas filamentosas geralmente rami- 
ficadas, em parte nao individualizadas, tubulares (sifonal; 
Figura 10-28D), em parte tambem regularmente septadas 
por paredes celulares transversais (trical; Figura 10-57A). 
As hifas sao frequentemente emaranhadas e trangadas 
em corpos frutfferos (Figura 10-57B; definigao ver em 
Zygomycetes). 

Os fungos com talos unicelulares em forma de vesfcula ou 
hifas nao septadas foram primeiramente classificados como 
Phycomycetes (fungos-alga) e opostos aos fungos com micelio 
filamentoso septado, cujas paredes celulares transversais sao 
interrompidas por urn poro central, simples ou complexo. 0 
poro e em geral aberto e permite assim a passagem de plasma 
e nucleos. 0 plasma esta em intenso movimento no interior das 
hifas. 

A denominagao Phycomycetes (fungos-alga) deveria ficar re- 
servada para os fungos comprovadamente relacionados as algas 
ou que delas descendem (ou seja, aos Oomycota; Figura 10-8). 

Como substancias de reserva ocorrem glicogenio e gorduras em larga 
escala; manitol e outras substancias sao mais raras. Entre os fungos, nao 
ocorre amido como substancia de reserva. 

A multiplicagao ocorre por meio de muitos tipos de ga- 
metas, denominados esporos quando endogenos. Confdios sao 
sempre exogenos e servem a reprodugao assexuada, excepcio- 
nalmente como vetores de nucleos masculinos na reprodugao 
sexuada. Em organismos aquaticos, os esporos sao frequente¬ 
mente formas nadantes nuas, flageladas (zoosporos, planospo- 
ros); em organismos terrestres, os esporos sao envoltos por uma 
parede celular e desprovidos de flagelos (aplanosporos). Espo¬ 
ros podem serformados em processos sexuados apos a meiose 
(meiosporos) ou em divisoes nucleares mitoticas (mitosporos). 
Muitos fungos tambem podem se propagar em celulas indivi¬ 
duals (ofdios) pela desagregagao do micelio. Muitas vezes sao 


* N. de T. 0 conjunto de hifas trangadas e denominado plectenquima. 


produzidas estruturas permanentes na forma de arranjos rfgidos 
de hifas (esclerocios). Impressionantes sao as formagoes de hi¬ 
fas entrelagadas semelhantes a cadargos (rizomorfos) com ya¬ 
rns metros de comprimento, que servem para propagagao (por 
exemplo em Arm Maria me!lea). 

Na reprodugao sexuada copulam gametas (isogamia, ani- 
sogamia, oogamia), gametangios (gametangiogamia), gametas e 
confdios com gametangios (gametogamia e conidiogamia, res- 
pectivamente) ou duas celulas do talo nao diferenciadas como 
celulas sexuais especfficas (somatogamia). Os gametangios, 
quando presentes, nao estao envoltos por uma parede multice- 
lular. Assim como nas algas, os gametangios nao sao denomina¬ 
dos anterfdios e arquegonios (ao contrario dos orgaos equivalen- 
tes nas embriofitas), mas sim, segundo a diferenciagao, tipo de 
formagao e desenvolvimento, sao simplesmente chamados de 
gametangios masculinos e femininos e, entre outros, esperma- 
togonios (masculinos), espermatangios (masculinos), oogonios 
(femininos) e ascogonios (femininos). 

Nos fungos (como tambem nas algas), os orgaos produto- 
res de esporos nunca sao protegidos por celulas estereis. Por 
isso, diferentemente dos orgaos com fungoes semelhantes nas 
plantas superiores, nao mais sao chamados esporangios, mas 
sim esporocistos. 

Um termo proprio para recipientes celulares sem parede que produzem 
gametas ou nucleos gameticos (ou seja, o termo gametocisto em vez 
de gametangio) e superfluo. Do contrario, deveria ser mantido o termo 
gametangio e os termos dele derivados como gametangiogamia, etc. no 
sentido amplo original. Continua, portanto, valendo o princfpio de nao se 
introduzir mais novos conceitos que aqueles absolutamente necessarios, 
em especial quando os conceitos anterfdios e arquegonios estabelecidos, 
alem disso, caracterizam os gametangios protegidos por celulas estereis. 

Muitas vezes a propagagao vegetativa predomina; em mui¬ 
tos casos, a reprodugao sexuada e desconhecida ou foi perdida 
ao longo da historia evolutiva. Nos fungos, aquelas formas do talo 
que produzem estruturas de propagagao vegetativas sem mudan- 
ga de fase nuclear (mitosporos, confdios, etc.) sao denominadas 
secundarias** *** (anamorfas). Em oposigao estao formas princi¬ 
pals* * * (teleomorfas) do talo, nos quais ocorrem fusao de nucleos 
(cariogamia) e mudanga de fase nuclear (meiose). 

Indugao sexual e diferenciagao em orgaos e gametas 
masculinos e femininos sao frequentemente pouco evidentes. 
Ainda assim os nucleos podem ser definidos: o doador como 
masculino e o receptor como feminino. Sob essas condigoes, a 
divisao de sexos pode ser caracterizada como monoica ou dioica 
(Figura 10-20). Ocorre dioicia se um micelio e determinado para 
receber ou para doar nucleos (Figuras 10-20, esquerda). Na mo- 
noicia, cada micelio pode funcionar tanto como doador quanto 
como receptor de nucleos. 

O par de conceitos discutidos a seguir, frequentemen¬ 
te usado para o comportamento reprodutivo de fungos, nao e 
perfeitamente coberto pelas definigoes dadas anteriormente 
e se baseia em outros fundamentos geneticos. Os fungos ho- 
motalicos formam zigotos e/ou corpos frutfferos em culturas a 
partir de esporos isolados, enquanto em fungos heterotalicos 
sao necessarios para isso dois micelios de tipos diferentes (por 
exemplo + e -). 


**N. deT. Fase conidial imperfeita. 

***N. deT. Fase perfeita. 
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Figura 10-20 Comportamento sexual dos fungos. Os retangulos representam micelios com orgaos doadores de nucleos masculinos e/ 
ou orgaos receptores de nucleos femininos. Dioicia: masculinos e femininos sobre micelios diferentes. Monoicia: masculinos e femininos 
sobre o mesmo micelio. Heterotalia: urn micelio unico isolado nao e capaz de produzir zigotos. Em micelios monoicos, a heterotalia pode ser 
determinada por incompatibilidade homogenica, isto e, sao compativeis apenas os nucleos masculinos e nucleos femininos cujos fatores de 
cruzamento sao diferentes, portanto -cf x+J e +c? x -J, mas nao, por exemplo, -cf x -J. (Segundo K. Esser.) 


Em fungos monoico-heterotalicos, a fusao de nucleos de 
urn mesmo micelio e impossfvel (como no caso da dioicia). 
Geneticamente, essa incompatibilidade esta relacionada no 
minimo a dois alelos de urn fator de cruzamento, chamados + 
e - (ou com outros simbolos). Nucleos com mesmo genotipo 
(por exemplo, + e +) sao incompatfveis e nao se fusionam urn 
com o outro; fala-se entao de incompatibilidade homogeni¬ 
ca (Figura 10-20, direita). Incompatibilidade heterogenica 
foi comprovada no cruzamento de ragas biogeograficas de 
uma especie; ela se baseia na incompatibilidade de diferentes 
genotipos. 

Nos flagelados (zoosporos, gametas) dos fungos podem ser 
reconhecidos diferentes situagoes: opistoconta, com urn unico 
flagelo propulsor tipo chicote; acroconta, com urn unico flagelo 
anterior barbulado*; heteroconta, com dois flagelos, dos quais 
urn propulsor tipo chicote e urn barbulado. 

0 estudo dos fungos (inclusive dos fungos plasmodiais e 
celulosicos) e chamado Micologia. 


*N. deT. Mastigonematico. 


Parte I do sexto sub-reino: 
Heterokontobionta heterotroficos 
(Chromalveolatae) 

Os Heterokontobionta heterotroficos, que incluem uma 
pequena parte dos fungos a serem tratados aqui, formam, 
juntamente com os Heterokontobionta autotroficos, a 
serem tratados depois, o sexto sub-reino Heterokonto¬ 
bionta. Neste sub-reino estao representados, de um lado, 
organismos heterotroficos semelhantes a fungos (Labyrin- 
thulomycota; Oomycota, fungos celulosicos) e de outro 


lado, algas autotroficas (Heterokontophyta), que se origi- 
naram de uma linhagem ancestral comum. Em primeiro 
lugar, serao tratados os grupos heterotroficos que corres- 
pondem ao tipo de organizagao fungo. 

Os organismos desse grande grupo sao caracteriza- 
dos geralmente por celulas reprodutivas do tipo hetero¬ 
conta, isto e, equipadas com um flagelo anterior ciliado 
e um flagelo liso voltado para tras, que serve para dar di- 
regao (Figuras 10-21A, C e 10-89F; excegao nos grupos 
autotroficos; mais detalhes sobre flagelos, ver no sexto 
sub-reino). 

Primeira divisao: Labyrinthulomycota 

Os Labyrinthulomycetes apresentam a forma de organiza¬ 
gao dos fungos plasmodiais, mas, devido aos flagelos tipo 
heteroconta, sao considerados proximos aos Oomycota. 
Eles incluem especies endoparasiticas de plantas aquaticas 
de agua salgada (por exemplo, Zostera, Laminaria). Carac- 
teristicamente, sao plasmodios pluricelulares reticulados, 
que se originam por divisao de celulas biflageladas dentro 
de uma matriz gelatinosa crescente. Esses fungos repre¬ 
sentam um grupo primitivo entre os Heterokontobionta. 
Organismos semelhantes a eles formam os grupos ances- 
trais, dos quais se desenvolveram, de um lado, os Oomyco¬ 
ta heterotroficos tratados a seguir, de outro lado, os Hete¬ 
rokontophyta que se tornaram autotroficos por meio de 
endocitobiose. 

Segunda divisao: Oomycota, fungos 
celulosicos 

As cerca de 500 especies desta divisao se distinguem por 
uma serie de caracteres - mesmo conservando certa se- 
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melhanqa - de todos os fungos tipicos. O talo, raramen- 
te unicelular (Lagenidiales), geralmente sifonal, possui 
quase sempre paredes celulosicas. A reproduqao ocorre 
por fusao de gametangios cT com oogonios (gametan- 
giogamia), os quais formam tubos de fertilizaqao. Apos 
a fecundaqao, desenvolvem-se de um a muitos zigotos 
(os chamados “oosporos”) nos oogonios. Os zoosporos 
produzidos na reproduqao assexuada sao heterocontas; 
possuem um flagelo barbulado direcionado para frente 
e um flagelo voltado para tras, tipo chicote, liso e ge¬ 
ralmente um pouco mais longo (Figura 10-2IB). Alem 
disso, os Oomycetes sao, segundo estudos disponiveis, 
sempre diplontes com meiose antes da formaqao de ga- 
metas nos gametangios (alternancia gametica de fases 
nucleares). Plectenquimas e corpos frutiferos nao sao 
formados. 

Metabolicamente, os Oomycetes apresentam, alem da constitui- 
^ao quimica da parede celular, outras particularidades. A pro- 
teina de parede contem hidroxiprolina. A biossintese de lisina 
ocorre apos a liga^ao de piruvato e aspartato em acido di-hi- 
dropicolinico pela rota do acido diaminopimelico (em outros 
fungos, de acidos aminoadipinicos). O acido nicotinico nao e 
formado a partir de triptofano (como em animais e outros fun¬ 
gos), mas sim sintetizado a partir de compostos de C 3 . As enzi- 
mas envolvidas no metabolismo de triptofano formam um tipo 
unico, caracterizado pelo comportamento de associa^ao, que nao 
ocorre em nenhum outro grupo. O peso molecular do RNA ri- 
bossomico (fra^ao 25S) e diferente dos outros fungos (exce^ao: 
fungos plasmodiais). Dos Oomycetes, geralmente hialinos, nao 
foi isolado nenhum tipo de pigmento. 

Modo de vida e adapta^oes. As especies que podem 
ser interpretadas como tendo uma organizaqao mais an¬ 
cestral sao aquaticas e saprobiontes. Os organismos terres- 
tres, mais fortemente derivados, sao parasitos de plantas 
superiores. Essa classificaqao em grupos de modos de vida 
diferentes ganha expressao nas duas ordens mais impor- 
tantes dos Oomycetes. 

Os Oomycetes permitem reconhecer um processo de ascensao da 
agua para a vida em terra firme, uma substitui^ao progressiva de 
zoosporos por conidios e uma transi^ao da dispersao hidrocori- 
ca para a anemocorica. O aumento das exigencias biologicas e a 
especializa<;ao das caracteristicas associadas ao parasitismo estao 
relacionados a esta progressao, na qual a Familia Peronosporace- 
ae atinge o apice. Isso fica claro na transi^ao de saprobiose para 
parasitismo, na especializa^ao a especies e orgaos hospedeiros 
determinados, assim como, finalmente, no dano parcial causado 
ao hospedeiro. Na nutri^ao de nitrogenio e observada uma grada- 
tiva limita^ao (nao relacionada a progressao antes mencionada) a 
compostos de N organicos. Enquanto algumas Perosporales utili- 
zam, juntamente com amonio, tambem o nitrato, as Saprolegnia- 
les e Leptomitales nao utilizam o nitrato e tambem nao utilizam 
amonio, apenas compostos organicos nitrogenados. Apenas de- 
terminadas partes do talo sao envolvidas na reprodu<;ao, as de- 
mais mantem-se em crescimento (eucarpia); apenas nas formas 
mais simples (por exemplo, Lagenidiales com Lagenisma; Thraus- 
tochytridiales) o talo todo serve de gametangio (“holocarpia”). 


1 ~ Ordem: Saprolegniales. O micelio tubular pluricelu- 
lar nao septado (Figura 10-22C) vive em geral na agua 
doce, algumas especies tambem em agua salobra; em 
geral, e saprobiontico em partes submersas de plantas e 
insetos em decomposiqao, mas raramente parasita pei- 
xes vivos enfraquecidos. Para a reproduqao vegetativa, as 
terminaqoes hifalicas intumescem e formam zoosporo- 
cistos claviformes, delimitados das hifas portadoras por 
um septo; por fragmentaqao do plasma no seu interior 
originam-se mitozoosporos uninucleados, piriformes, 
com dois flagelos apicais desiguais, dos quais um possui 
duas fileiras de mastigonemas (Figura 10-21 A; Figura 
10-22A). Apos a liberaqao dos zoosporos, seus flagelos 
sao reabsorvidos. Os esporos, agora esfericos e envoltos 
em uma parede, se desenvolvem em um novo individuo 
sobre substrato apropriado, pela formaqao de um tubo de 
germinaqao. 

Em alguns Oomycetes inicialmente sao formados outra vez 
zoosporos. Pela forma e inser^ao dos flagelos, esses zoosporos 
secundarios (Figura 10-22B) se distinguem daqueles formados 
primeiramente (Figura 10-22A): eles sao reniformes e tern fla¬ 
gelos laterais (Figura 10-22B). Essa forma de diplanetia (fre- 
quentemente e usado o termo linguisticamente falso diplania) e 
caracteristica - exclusiva - de Saprolegnia. 

Em outros generos, os zoosporos primarios ocorrem apenas 
no interior e proximos do esporocisto (. Achlya ), ou nao ocorrem 
( Thraustotheca , Dictyuchus ); no ultimo caso, a diplanetia foi eli- 
minada. Em Aplanes nao ocorrem zoosporos; os esporos que se 
encistam dentro do esporocisto atravessam sua parede com os 
tubos de germina^ao. O comportamento de Geolegnia e seme- 
lhante, com a diferen^a de que os esporos sao liberados do es¬ 
porocisto antes de formarem o tubo de germina^ao. Saprolegnia 
mostra uma caracteristica tipica nos esporocistos vazios: eles sao 
atravessados por suas proprias hifas portadoras em crescimento, 
as quais a seguir, formam imediatamente um novo esporocisto 
dentro do esporocisto vazio. 

Os gametangios sao separados das hifas portadoras 
por paredes transversais. Os oogonios esfericos contem 
no comeqo muitos nucleos que, em sua maioria, degene- 
ram. Depois disso, plasma acumula-se em torno de cada 
um dos nucleos restantes (oosfera), que se contraem em 
ovos esfericos nus, dos quais um a muitos permanecem 
livres (ou seja, sem um envoltorio por periplasma) no 
oogonio. Os gametangios plurinucleados masculinos 
nao formam celulas sexuais, mas na fertilizaqao, o ga¬ 
metangio masculino como um todo apoia-se sobre o 
oogonio por quimiotactismo (por anteridiol, oogoniol) 
e desenvolve filamentos simples ou ramificados para 
dentro do oogonio ate as celulas gameticas (gametan- 
giogamia: Figura 10-22E, F; analogia a fertilizaqao por 
tubo polinico das espermatofitas), e em cada um nucleo 
masculino e liberado para que se fusione com a celula 
gametica. Em seguida, cada ovo forma um zigoto envol- 
to por uma parede espessa, resistente contra ataque de 
microrganismos. 




Tratado de Botanica de Strasburger 649 


10 



Figura 10-21 Oomycota. A Oomycetes. Flagelo barbulado (esquerda) e tipo chicote (direita) de um zoosporo de Phytophtora infestans 
(8.000x). BAchlya (Oomycetes; heteroconta, com flagelo barbulado e liso do tipo chicote). C Rhizidiomyces (Hyphochytridiomycetes; acro- 
conta, flagelo barbulado). D Saprolegniales, ciclo de vida. Laranja: haplofase, preto: diplofase; R! divisao redutora. Determinagao de sexos 
diplogenotipica (© = nucleo 2; • = nucleo cf). (A segundo Kole e Horstra; B, C segundo Kole e Gielink; J.N. Couch.) 



Figura 10-22 Oomycota, Saprolegniales. A, B Saprolegnia mixta. A Esporocisto que libera zoosporos acrocontos biflagelados (200x). B Se¬ 
gundo tipo de esporos com flagelos laterais (ca. de 350x). C Thraustotheca, parte da hifa tubular com inumeros nucleos (500x). D Saprolegnia 
mixta, hifa com orgaos sexuais: gametangio cf, que introduziu o tubo de fertilizagao no oogonio, zigotos (600x). E-G Achiya fiageiiata, E tubo 
de fertilizagao com nucleos cf, F nucleo cf penetrando na celula gametica. G Zigoto com nucleos fusionados (E-G 600x). H Isoachlya inter¬ 
media ■, tubo de germinagao. I Thraustotheca primoachlya, esporocisto com zoosporos ainda imoveis (H, J 1.400x). - g, gametangio; o, zigotos; 
z, zoosporos. (A, D segundo G. Klebs; B segundo W. Hohnk; C segundo Schrader; E-G segundo Moreau; H, I segundo A.W Ziegler.) 
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Os zigotos germinam apos um periodo de descanso, 
sem divisao redutora, por meio de um tubo de germinagao 
plurinucleado, o qual geralmente forma um esporocisto 
de germinagao (Figura 10-221). Existem especies monoi- 
cas (gametangios masculinos e oogonios no mesmo talo) 
e dioicas. 

2 a Ordem Leptomitales. Aqui sao incluidos os Leptomitales. 
Sao saprobios que vivem submersos, com hifas regularmente 
constritas, mas nao septadas e esporocistos vesiculares. No oo¬ 
gonio desenvolve-se, assim como na ordem seguinte, um oospo- 
ro com envoltorio de periplasma. Leptomitus e um habitante de 
aguas muito sujas (fungo de esgoto). 

3~ Ordem: Peronosporales. Esta ordem inclui parasi- 
tos, conhecidos como “falsos-mildios” (especialmente 
os Peronosporaceae), que acometem principalmente 
plantas superiores (Figura 10-23). As hifas que cres- 
cem intercelular no tecido do hospedeiro emitem cur- 
tos prolongamentos - haustorios (FiguralO-24D) - nas 
celulas vivas. Em geral, o micelio cresce para fora do 
hospedeiro pelos poros dos estomatos e entao formam 
hifas ramificadas portadoras de esporocistos (Figura 
10-24A), macroscopicamente reconhecidas como bo- 
lores, que portam uma grande quantidade de zoospo- 
rocistos. Os esporocistos distinguem-se daqueles das 
Saprolegniales, pois se distinguem das hifas portadoras 
geralmente como estruturas esfericas ou elipsoides. Ge¬ 
ralmente (por exemplo, em Plasmopara) os esporocistos 
inteiros sao levados pelo vento para as folhas de outras 
plantas, onde liberam seus conteudos em gotas de agua 
(chuva, orvalho), na forma de zoosporos reniformes 
(equivalentes aos esporos secundarios de Saprolegnia, 
Figura 10-24C; aqui, portanto, nao ocorre diplanetia). 

Em relagao a uma adaptagao continuada a vida terrestre (ver 
algas Tretenpohliophyceae; Figura 10-109), os zoosporocitos 
das Peronosporales sao progressivamente transformados em 
conidios. 

Em Pythium , os zoosporocistos fixados em seus supor- 
tes liberam sempre zoosporos. Os esporocistos sao muito se- 
melhantes as hifas vegetativas. Em Phytophtora, Plasmopara e 
Pseudoperonospora , os esporos se libertam e sao dispersados 
pelo vento; geralmente, eles germinam em zoosporos, mas sob 
condigoes externas especiais (baixa umidade) germinam for- 
mando tubo germinativo. Em Phytophtora , os portadores de 
esporocistos sao claramente distintos das demais hifas; apos a 
separagao dos esporocistos, eles podem continuar crescendo 
como hifas vegetativas. Em Plasmopara , Pseudoperonospora e 
Peronospora , os esporocistos e conidioforos sao diferenciados 
morfologicamente em cada especie; o crescimento das hifas 
portadoras apos a esporulagao nao ocorre. “Esporocistos” de 
Peronospora germinam somente com hifas infectantes. Os or¬ 
gaos homologos aos esporocistos transformam-se em conidios 
e sao ativamente langados por movimento dos conidioforos 
com redugao da umidade do ar. 



Figura 10-23 Oomycota, Peronosporales. A Peronospora bulbocap- 
ni sobre folhas de Corydalis cava’, a esquerda para comparagao uma 
folha nao atacada. B Folhas de carvalho amareladas por infecgao 
das raizes por Phytophtora qu ere in a; a direita folha com coloragao 
normal. (Fotografias segundo A. Bresinsky.) 


Reprodugao. Os orgaos sexuais sao formados no interior 
da planta hospedeira, os oogonios como protuberancias 
esfericas nas partes terminais das hifas, os gametangios 
masculinos como evaginagoes tubulares (Figura 10-24E). 
Ambos os orgaos sao delimitados por paredes transver- 
sais e possuem muitos nucleos. Nao ocorre delimitagao 
clara dos gametas masculinos; em geral, ha um unico ga- 
meta feminino de cada oogonio, envolta em periplasma. 
A fecundagao e a formagao do zigoto no oogonio estao 
representadas na Figura 10-24E, no exemplo dos generos 
Peronospora e Albugo. 

O numero de nucleos capazes de fecundagao no gametangio 
masculino e oogonio varia de genero para genero de muitos ate 
apenas um. Em cada oogonio fecundado e formado um oos- 
poro que pode, em parte, conter muitos nucleos diploides (ce- 
nozigoto). Em algumas Peronosporaceae (como Basiodiophora 
entospora ), gametangios cT funcionais estao completamente 
ausentes; neste caso, ocorre a fusao dos nucleos do oogonio aos 
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Figura 10-24 Oomycota, Peronosporales. A-D Plasmopara viticola. A Hifas portadoras de esporocistos saindo de um estomato. B Oogonios 
(com gametangios cf) e zigotos (lOOx). C Formagao e liberagao dos zoosporos (600x). D Germinagao dos zoosporos atraves do estomato 
para os espagos intercelulares (250x). E Peronospora parasitica, oogonio jovem plurinucleado e gametangio cf • F, G Albugo Candida. F 
Oogonio com o tubo de fertilizagao do gametangio cf, que introduz o nucleo cf. G Zigoto no oogonio, envolto na parede jovem do zigoto e 
no periplasma; (E-G 600x). H Pythium ultimum; zigoto com zoosporos em germinagao (800x). - t, tubo de fertilizagao do gametangio cf; g, 
gametangio cf; p, periplasma; o, oogonio; po, parte central uninucleada do oogonio; z, zoosporo; 1, 2, 3 estagios de desenvolvimento. (A, B 
segundo Millardet; C, D segundo Arens; E-G segundo H. Wager; FI segundo C. Drechsler.) 


pares (autogamia). Em areas distantes de sua distribuigao natu¬ 
ral, algumas especies multiplicam-se apenas assexuadamente. 
A requeima da batata (Phytophtora infestans ), na sua area na¬ 
tural de distribuigao, America do Sul e Central, apresenta os 
dois fatores de cruzamento, tendo sido comprovada tambem 
reprodugao sexuada. Aparentemente, apenas um dos fatores de 
cruzamento foi levado para a Europa, America do Norte, etc., 
onde esse fungo se reproduz exclusivamente por propagagao 
vegetativa secundaria*. 

A germinagao dos zigotos ocorre diretamente, pela 
liberagao de zoosporos, ou, com mais frequencia, atra¬ 
ves de um tubo de germinagao, em cuja porgao terminal 
forma-se um esporocisto com zoosporos (Figura 10-24H). 
Em casos derivados, o tubo de germinagao penetra no 
tecido do hospedeiro sem formar um zoosporocisto (em 
analogia a transformagao de zoosporocistos em conidios). 


* N. de T. Fase anamorfa ou imperfeita. 


Nos generos (especialmente Peronospora), as especies sao geral- 
mente especializadas a um ou poucos hospedeiros. A diferencia- 
gao de linhagens esta relacionada com a escolha de diferentes 
hospedeiros ou com uma modificagao de caracteres morfologi- 
cos (por exemplo, tamanho de conidios) inicialmente mais ou 
menos continua, que se tornou descontinua com o avango da es- 
peciagao. Ja que esses caracteres estao simultaneamente tambem 
sob influencia de uma variabilidade ambiental (por exemplo, o 
tamanho dos conidios e influenciado, alem da idade, tambem 
pela temperatura, umidade, substrato), o processo de especiagao 
determinado geneticamente e, com isso, a diferenciagao das es¬ 
pecies, podem ter ocorrido por modificagoes. 

Forma de vida e danos das Peronosporales. Apenas 
poucos representantes dessa ordem vivem em agua doce 
ou no solo (como alguns representantes de Pythiaceae). 
Sendo fungos predominantemente parasitos de plantas 
terrestres (por exemplo, Peronosporaceae, Pythiaceae), 
podem provocar um grande numero de doengas em plan- 
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tas cultivadas. Eles podem estar distribuidos por toda a 
Terra, mas dependem de elevada umidade. 

Uma doen^a perigosa da batata e Phytophtora infes- 
tans (Pythiaceae). O fungo provoca o apodrecimento de 
individuos da batata e ataca tambem os tuberculos; pela 
chuva esporocistos sao levados das telhas para o solo e 
infectam os tuberculos pelas lenticelas. Os zoosporos 
sao atraidos quimiotaticamente pelas raizes. Nas dife- 
rentes especies isso ocorre apenas pelo respectivo hos- 
pedeiro. Em anos umidos, mais de 20% da colheita de 
batatas pode ser destruida. No seculo XIX, epidemias 
causaram a perda da base alimentar da popula^ao de 
grandes extensoes de terra. Assim, a requeima da batata 
foi causa de uma grande fome que dizimou a popula^ao 
da Irlanda em 1845/46, seguida de uma onda de emi- 
gra^ao para os EUA. Ate hoje, o numero original de 8 
milhoes de habitantes nao foi novamente alcan^ado. Es¬ 
pecies de Phytophtora sao tambem a causa de doen^as 
de raizes, que provocam desde o amarelecimento das 
folhas (Figura 10-23B) ate a morte de arvores (carvalho, 
amieiro). 

Tambem de importancia economica e o falso-mil- 
dio-da-videira (“doen^a de Peronospora ”, Figura 
10-24A), causado por Plasmopara viticola (Peronospo- 
raceae), que em tempo umido ocorre epidemicamente 
nas folhas, levando-as a queda; os frutos transformam- 
-se em bagas coriaceas “podres e secas”. Todos os anos 
perdem-se 20% da safra de uvas devido a essa e outras 
doen^as fungicas menos importantes (outros 20% por 
pragas animais). Doen^as de Peronospora ocorrem, 
alem disso, em beterraba, cebola, lupulo e outras plantas 
cultivadas. Peronospora tabacina , o mofo-azul-do-taba- 
co (denominado assim devido aos seus conidios bran- 
co-azulados), ocorreu pela primeira vez na Europa em 
1959 (antes disso na America e Australia) e, ja no verao 
de 1960, rico em chuvas, exterminou grande parte da 
cultura do tabaco na Europa Central. Pythium debarya- 
num , amplamente disperso no solo, causa em plantulas 
de diferentes especies um “tombamento” mortal. As 
doen^as causadas pelo “falso-mildio” (“mildio verda- 
deiro”, ver Erysiphales) podem ser combatidas por pul- 
veriza^ao das folhas com fungicida contendo cobre, que 
impede a germina^ao dos esporocistos. 

Os Hyphochytridiomycetes formam zoosporos com 
um unico flagelo barbulado voltado para a frente. En- 
tre eles, esta Anisolpidium , um parasito de algas pardas 
(Ectocarpus ). 

Terceira a sexta divisao: Cryophyta, Dinophyta, Hapto- 
phyta, Heterokontophyta. Os grupos de organismos aqui 
reunidos nos Heterokontobionta sao fotoautotroficos. A fo- 
toautotrofia foi desenvolvida nos primordios da evolu^ao por 
celulas hospedeiras semelhantes aos protistas originalmen- 
te heterotroficos, por meio da aquisi^ao endossimbiotica de 
organismos, entao ja eucarioticos, com capacidade fotossin- 


tetica. A nova forma de organiza^ao fototrofica corresponde 
ao tipo de organiza^ao das algas. As divisoes denominadas 
aqui, em seu contexto filogenetico, serao abordadas mais tar- 
de juntamente com os demais eucariotos fotoautotroficos (ver 
Algas). 

Terceiro sub-reino: Mycobionta, 
fungos quitinosos 

Organismos de organiza^ao simples, heterotroficos, filo- 
geneticamente derivados de linhagens basais animais (co- 
anoflagelados e metazoarios ancestrais, como esponjas), 
que contem em geral quitina em suas paredes celulares no 
lugar de celulose, formam o grande grupo dos fungos em 
sentido restrito. Esses fungos nao sao plantas, nem paren- 
tes proximos delas, mas tradicionalmente sao objetos de 
estudo da Botanica (Figura 10-8). 

Em rela^ao a progressiva adapta^ao a vida fora da 
agua, os grupos derivados entre os “fungos verdadeiros” 
(Mycobionta) perderam completamente os zoosporos e 
gametas flagelados. Em representantes primitivos, onde 
flagelos ainda estao presentes, estes sao unicos, lisos, do 
tipo propulsor (opistoconta). Na estrutura do talo, essa 
divisao, considerada monofiletica (Figura 10-8), apresen- 
ta todos os niveis de organiza^ao conhecidos para os fun¬ 
gos; nas classes derivadas, ricas em especies, predominam 
em determinadas fases do desenvolvimento os plecten- 
quimas (corpos frutiferos). A parede celular contem 
quase sempre quitina (frequentemente junto com gluca- 
nos) como substancia estrutural; a celulose inexiste. Al- 
guns grupos apresentam paredes de manano-(3-glucano 
(.Saccaromyces ) ou galactosamina-galactano ( Trichomyce- 
tes). Algumas poucas formas, adaptadas a vida parasitica, 
tiveram a parede celular completamente eliminada, de 
modo que protoplastos secundariamente nus ocorrem no 
ciclo de desenvolvimento (por exemplo, Olpidium , Figura 
10-27C). A fecunda^ao ocorre nas formas de isogamia, 
anisogamia, oogamia (raramente), gametangiogamia e 
somatogamia. Quando ocorre gametangiogamia, quase 
sempre estao envolvidos oogonios com oosferas. Orgaos 
de resistencia nunca ocorrem dentro dos oogonios (com- 
parar Oomycota). Seus representantes na maioria, sao 
haplontes, haplodiplontes ou haplodicariontes. Diplontes 
sao as exce<;6es; uma fase dicariotica impoe-se cada vez 
mais forte. 

Muitas especies formam carotenos - conhecidos nas algas como 
pigmentos assimiladores acessorios -, que servem em parte 
como fotorreceptores em crescimento fototropico ( Pilobus ). 
Alem disso, ocorrem muitos outros pigmentos que pertencem a 
diferentes tipos de estrutura. Pigmentos fenolicos sao frequentes 
(Figura 10-67), assim como heterociclos nitrogenados; no entan- 
to, antocianinas e flavonoides faltam amplamente. 
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Primeira divisao: Chytridiomycota 

Os representantes dos Chytridiomycota vivem como celu- 
las uninucleadas ou formam um talo nao septado plurinu- 
cleado (sifonal). As celulas moveis (gametas e zoosporos) 
tem flagelos opistocontos (Figura 10-26F). No lugar de 
um nucleolo existe, em geral, uma capa nuclear’ rica em 
RNA (Figura 10-26E). 

Entre os Chytridiomycota, os representantes das 
classes se distinguem pela estrutura do talo, pelo tipo de 
reprodu^ao sexuada e pela ultraestrutura dos zoosporos. 
Sao conhecidas cerca de 500 especies. A maioria das espe- 
cies vive na agua, algumas no solo ou como parasitos em 
celulas de plantas superiores. 

Algumas progressdes importantes podem ser reco- 
nhecidas. Em lugar da “holocarpia” primitiva, impoe-se 
progressivamente a “eucarpia”. Desde a isogamia com de- 
termina^ao facultativa de celulas gameticas, passando pela 
isogamia com copula^ao de gametas geneticamente deter- 
minada, e atingida a anisogamia, oogamia (Monoblepha- 
ridales) e gametangiogamia. Isoladamente, a cariogamia 
e adiada apos a copula^ao dos gametas e da subsequente 
plasmogamia; a inicia^ao de uma fase dicariotica e a con- 
sequencia disso (Polyphagus). Alem de monoicia, ocor- 
re tambem dioicia. Em grupos isolados, observa-se uma 
alternancia de gera^oes e seu desenvolvimento para um 
ciclo vital diplontico ( Allomyces ). Organismos verdadei- 
ramente terrestres, com micelios aereos, nao estao ainda 
desenvolvidos nesta linhagem parental. 

Filogenia. Estudos moleculares filogeneticos mostraram re- 
centemente que os fungos reunidos nos Chytridiomycota po¬ 
dem ser classificados em grupos precocemente separados na 
historia evolutiva. Assim, os Blastocladiomycetes requerem 
autonomia ainda maior em rela^ao aos demais representantes 
da divisao do que e expresso aqui. Os Olpidiaceae ( Olpidium , 
Figura 10-27), anteriormente incluidos nos Chytridiomycota 
devido as suas celulas gameticas com flagelos opistocontos, de- 
vem ser, segundo os conhecimentos atuais, inseridos na divisao 
Zygomycota. Dai resulta que os flagelos, presentes nos fungos 
ancestrais, foram perdidos varias vezes independentemente no 
decorrer da evolu^ao da linhagem em adapta^ao a vida terres- 
tre, como nos microsporidios (nao flagelados), em compara^ao 
com os Chytridiomycetes (flagelados), ou entre os Zygomycetes 
(nao flagelados), em compara^ao com os Olpidiomycetes (fla¬ 
gelados). 

1 § Classe: Chytridiomycetes 

O talo dos fungos pertencentes a esta classe (unica ordem: 
Chytridiales) e pouco desenvolvido, geralmente unicelu- 
lar, esferico ou vesicular. Um micelio hifalico nao se esta- 
belece, mas e frequente a forma^ao de um prolongamento 
fino, anucleado de uma celula isolada (micelio rizoidal). 
A alternancia heterofasica de gera^oes nao ocorre (ou e 
apenas insinuada em Physoderma). 


A reprodu^ao sexuada se da por isogamia, anisogamia ou game¬ 
tangiogamia. A determina^ao dos sexos e genotipica ( Rozella) 
ou modificadora ( Synchytrium ). Normalmente, o talo e comple- 
tamente consumido na forma^ao de esporos ou gametas (“ho- 
locarpia”). Formas derivadas desenvolvem com seus rizoides 
partes do talo, proprias para a forma^ao e libera^ao de celulas 
reprodutivas (“eucarpia”). 

As Synchytriaceae sao caracterizadas por ‘holocarpia. Elas 
vivem como endoparasitos de plantas floriferas, nas quais podem 
formar estruturas semelhantes a galhas. Synchytrium endobioti- 
cum causa o cancro-da-batata. 

Nas familias seguintes, o talo nao e mais completamente 
consumido na forma^ao das celulas reprodutivas (“eucarpia”). 

As Rhizidiaceae sao frequentemente parasitos de al- 
gas planctonicas e graos de polen ( Rhyzophydium ; Figura 
10-25A). O talo se organiza, para “divisao de trabalho”, em 
uma vesicula reprodutiva externamente ao substrato e em 
um rizoide absorvente de alimento, que penetra na celula 
hospedeira. O ponto central no talo monocentrico forma, 
em Polyphagus euglenae , uma unica “vesicula central”, a qual 
emite varios rizoides. A especie alimenta-se atacando e absor- 
vendo o conteudo de celulas de algas do genero Euglena , por 
meio de prolongamentos de seus rizoides. Um unico exemplar 
de Polyphagus euglenae e capaz de atacar mais de 50 euglenas 
(Figura 10-68A). A reprodu^ao sexuada e anisogametangio- 
gamia: pequenos individuos cf emitem “rizoides de procura”, 
que, ao chegarem a base central de um individuo 2 > incham 
e recebem os nucleos cf e 2 das vesiculas centrais dos fungos 
copuladores (Figura 10-25E, F). O zigoto resultante tem pare- 
de espessa, espinhenta, e sobrevive como hipnozigoto dicari- 
otico (esporo de resistencia, Figura 10-25G). A fusao nuclear 
(cariogamia) e a meiose ocorrem por ocasiao da germina^ao 
do hipnozigoto (Figura 10-25H). Por multiplica^ao nuclear 
e clivagem plasmatica simultanea, zoosporos (na verdade, 
meiozoosporos). Os zoosporos liberados fixam-se em eugle¬ 
nas, encistam, apos o que os cistos germinam e uma “vesicula 
central” se forma com rizoides, que atacam outras celulas de 
Euglena. 

Nas proximas duas familias, os zoosporos sao liberados dos 
esporocistos pela abertura de uma tampa (tipo opercular em 
oposRao ao nao opercular das familias anteriores). 

As Chytridiaceae formam um talo monocentrico, enquanto 
as Megachytriaceae em geral um talo policentrico com varios 
zoosporocistos vesiculares ligados por cordoes de rizoides. Nos 
poucos casos estudados, a reprodu^ao sexuada e, gametangioga¬ 
mia. Em Zygochytrium (Megachytriaceae), dois ramos de copu- 
la^ao, neste caso identicos, crescem em dire^ao um ao outro e, na 
zona de uniao de suas extremidades (Figura 10-25K), forma-se 
um hipnozigoto de parede espessa. Nada e conhecido sobre o 
comportamento dos nucleos ate a forma^ao do zigoto. 

Ha casos em que - com ou sem tubo - os gametangios co¬ 
puladores sao multinucleados. Esses processos lembram forte- 
mente as condRoes que encontraremos novamente mais tarde 
entre os Zygomycota. 

Microsporidios. Os microsporidios sao organismos 
unicelulares esporogenicos com esporoplasma seme- 
lhante ao de amebas e tubulo polar. Recentemente, tor- 
naram-se mais consistentes as provas de que esses seres 
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Figura 10-25 Chytridiomycota, Chytridiomycetes. A Rhizophydium halophilum, zoosporocisto com papilas de esvaziamento e liberagao 
de zoosporos opistocontos, sobre um grao de polen de Pin us, com haustorios no interior. B Polychytrium aggregatum, pequeno micelio tu¬ 
bular plurinucleado com esporocistos em diferentes fases de desenvolvimento e dois zoosporos opistocontos (A, B 400x). C-J Polyphagus 
euglenae (cerca de 450x); C Zoosporos; D talo emitindo rizoide; E copula entre individuos menores cf e maiores $; F nucleo cf no futuro 
zigoto; G zigoto com nucleos cf e ainda nao fusionados; H, J desenvolvimento e esvaziamento do zoosporocisto. K-P Zygochytridium 
aurantiacum (350x); K plantula com dois esporocistos terminais esvaziados e dois gametangios copuladores; L zoosporocisto no esvazia¬ 
mento; M-P formagao de zigoto a partir dos gametangios copuladores; P hipnozigoto maduro (“zigosporo”). - g, gametangio; s, zoosporo¬ 
cisto; z, zigoto, zigosporo, hipnozigoto. (A segundo E.R. Uebelmesser; B segundo Ajello; C-J segundo H. Wagner; K-P segundo N. Sorokin.) 


vivos unicelulares esporogenicos, que ocorrem como 
endoparasitos de insetos (por exemplo, causadores da 
nosematose das abelhas) ou peixes e eram ate agora ti- 
dos como animais, possuem estreito parentesco com os 
Chytridiomycota primitivos. A falta de dictiossomos 
e mitocondrias, assim como a perda total dos flagelos, 
podem ser interpretadas como redugoes. Em cada um 
dos esporos ha o esporoplasma com filamentos enrola- 
dos (“tubulos polares”). Ao invadir uma celula, o tubulo 
polar e liberado e o esporoplasma e injetado na celula 
hospedeira. 


2 - Classe: Blastocladiomycetes 

Os representantes desta classe formam em geral um talo 
hifalico, o qual delimita com a ajuda de paredes transver¬ 
sals varios depositos de propagulos nas extremidades das 
hifas. O talo e fixado ao substrato com prolongamentos do 
tipo rizoides (Figura 10-26A). O ciclo de vida e geralmen- 
te estabelecido como alternancia de geragoes. 

1“ Ordem: Blastocladiales com Allomyces. Trata-se de 
um fungo terrestre (° euc&rpico ”)> com hifas multinucleadas 
bastante ramificadas. O ciclo de vida se desdobra como 
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Figura 10-26 Chytridiomycota, Blastocladiomycetes. A-H Blastocladiales. A-D Blastocladiella variabilis. A Esporofito, B zoosporocisto em es- 
vaziamento, C com esporocisto de resistencia (A-C 33x), D zoosporo 9450x). E-H AHomycesjavanicus (I.OOOx). E 2, F c? Gametas flagelados 
opistocontos, G em copulagao, H planozigoto. J-P Monoblepharidales, Monoblepharis (300x). J M. macrandra , esporocisto com zoosporos em 
liberagao, K-P M. sphaerica. K Extremidade de urn filamento com urn oogonio e o espermatogonio abaixo dele, do qual urn espermatozoide e 
liberado; L urn espermatozoide penetrou pela abertura apical ate a oosfera e se fusiona com ela, M fusao completada, N a oosfera fecundada 
e liberada do oogonio, 0 hipnozigoto com parede espessa espinhenta, P germinagao do zigoto. Q Blastocladiales, Allomyces. Esquema da 
alternancia de geragoes; laranja: haplofase; preto: diplofase. - G, gametofito; Ml, divisao redutora; E, esporofito. (A-D segundo R. Harder e G. 
Soergel; E-H segundo H. Kniep; J-0 segundo M. Woronin; P segundo Laibach.) 


alternancia de geragoes isomorficas (em Euallomyces ; Fi¬ 
gura 10-26Q). 

O gametofito forma gametangios constritos por sep- 
tos nas extremidades das hifas. Na maioria das vezes, o 
gametangio $ situa-se imediatamente acima de um ga- 
metangio cT (monoicia). Ambos liberam os gametas com 
a ajuda de papilas de esvaziamento; os gametas C? sao 
menores e corados de vermelho-laranja por y-carotenos, 
gametas $ sao incolores. Os gametas 2 secretam sirenina 
(ver 7.2.1.1) e atraem com isso quimiotaticamente os ga¬ 
metas cT. Apos a anisogamia, e formado um zigoto diploi- 
de, inicialmente flagelado, do qual germina o esporofito, 
identico em tamanho e habito ao gametofito. Nas hifas do 
esporofito se desenvolvem dois tipos diferentes de espo- 
rocistos. Mitosporocistos laterais, de paredes delgadas, 


dispostos em geral aos pares uns sobre os outros e abrin- 
do-se por uma papila, liberam, apos divisoes nucleares 
mitoticas, exclusivamente mitozoosporos diploides, que 
germinam para formar novamente esporofitos diploides. 
Assim, a alternancia de geragoes e interrompida por uma 
abundante reprodugao vegetativa do esporofito (reprodu- 
gao anamorfa com mitosporocistos). Meiosporocistos de 
parede espessa, escura e alveolada, diferenciados nas ex¬ 
tremidades das hifas e muitas vezes isolados, sao liberados 
como um todo. Apos repouso (como hipnosporocistos), 
por meiose, sao liberados meiosporos haploides, que ger¬ 
minam em gametofitos. 

2~ Ordem: Monoblepharidales com reprodugao oogamica (Fi¬ 
gura 10-26J-P). ► 
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Segunda divisao: Zygomycota 

Na grande maioria de suas especies, os Zygomycota es- 
tao adaptados ao modo de vida terrestre. Eles perderam 
amplamente os estagios flagelados do ciclo de vida, ao 
longo da adaptagao ao modo de vida terrestre. Apenas os 
representantes parasiticos das Olpidiaceae que podem ser 
entendidos como um grupo ancestral (anteriormente in- 
seridos entre os Chytridiomycota, agora colocados entre 
os Zygomycota por estudos moleculares filogeneticos), 
possuem celulas reprodutivas flageladas. Porem, entre os 
Zygomycota em geral, a propagagao ocorre no ar por celu¬ 
las reprodutivas nao flageladas e nao mais na agua. 

1 § Classe: Olpydiomycetes 

Nesta classe estao reunidos muitos representantes parasi¬ 
ticos com organizagao do talo ainda simples, que se mul- 
tiplicam com celulas reprodutivas flageladas e/ou com 
conidios. A reprodugao sexuada ocorre cada vez mais por 
zigosporos, os quais caracterizam toda a divisao (game- 
tangiogamia e formagao de zigosporos, ver Zygomycetes). 

l~ Ordem: Olpidiales. O caminho evolutivo dos representan¬ 
tes basais dos Zygomycetes pode ser apresentado com o exem- 
plo das Olpidiaceae. O protoplasto nu vive parasiticamente na 
celula da planta hospedeira e, apos crescer, reveste-se de uma 
parede de quitina (Figura 10-27C, D); ele forma muitos propa- 
gulos opistocontos por divisao nuclear e clivagem do citoplas- 
ma; a totalidade do protoplasto e consumida na formagao de 
propagulos. Os propagulos infectam na forma de zoosporos no¬ 
vas celulas hospedeiras ou copulam aos pares uns com os outros 
(determinagao de fungao facultativa: isogamia), formando pla- 


nozigotos biflagelados nus (Figura 10-27F), que penetram nas 
celulas hospedeiras e mais tarde transformam-se ali em espessos 
hipnozigotos. Os dois nucleos sexuais fusionam-se apenas na 
proxima primavera (inicio da fase dicariotica; Figura 10-27G, 
H); entao, se formam - provavelmente por divisao redutora - 
inumeros propagulos, que nadam para fora por uma papila de 
esvaziamento. Olpidium brassicae causa a “podridao-de-raizes” 
em plantulas de crucifer as. 

2~ Ordem: Entomophtorales. Suas especies, sem excegoes, mul- 
tiplicam-se na fase vegetativa por meio de conidios. Reprodugao 
sexuada ocorre por copulagao gametangial de dois filamentos 
ou tambem lateralmente entre duas celulas vizinhas do mesmo 
filamento (Figura 10-28H). O zigoto e formado como excrescen- 
cia dos dois filamentos unidos. As hifas tubulares possuem pare- 
des transversais, as divisoes resultantes sao desde uninucleadas 
ate plurinucleadas (Figura 10-28G), em Basidiobulus ranarum 
ate mesmo quase sempre uninucleadas. No representante mais 
conhecido, Entomophthora muscae , que causa uma doenga epi- 
demica em moscas, os conidios plurinucleados (Figura 10-28E, 
F) sao arremessados de seus conidioforos. Eles formam um 
tubo de germinagao sobre as moscas atingidas, o qual penetra 
no interior do corpo do animal e ali desenvolve um micelio pa- 
rasitico, letal para a mosca. Do corpo nascem conidioforos em 
massa, cujos esporos arremessados cobrem a mosca morta (por 
exemplo, em uma vidra^a) com uma mortalha branca. Em mos¬ 
cas ressecadas no interior das hifas originam-se cistos de parede 
espessada, que podem, talvez, ser interpretados como zigotos 
partenogeneticos. 

3 a Ordem: Zoopagales. Os Zoopagales, grupo mais proximo 
dos Entomophthorales, parasitam amebas e nematodeos por 
meio de ramos hifalicos transformados em haustorios (Figura 
10-68). Nao esta clara a rela^ao de parentesco das 60 especies de 
Trichomycetes, que parasitam insetos. ► 



Figura 10-27 Zygomycota, Olpidiomycetes. Olpidium viciae. A Zoosporos. B Penetragao na celula hospedeira. C Protoplasto nu do fungo 
na celula hospedeira. D Zoosporocisto ou gametangio; E o mesmo, esvaziado. F Copula de dois gametas opistocontos (A-F 500x). G Zigoto 
jovem, ainda binucleado (600x). H Zigoto encistado; I zigoto germinando. (FI, J 120x). (Segundo S. Kusano.) 
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Figura 10-28 Zygomycota. A-C Zygomycetes, Mucorales, Pilobolus crystallinus. A Hifa com esporocisto; primeiramente recoberta com gotas 
de liquido secretado (20x). B Esporocisto fechado pouco antes de C bater contra urn obstaculo. D-H Olpidiomycetes, Entomophthorales. D-F 
Entomophthora muscae (450x). D Extremidade da hifa em uma mosca, E conidioforo formado fora da mosca a partir da hifa. F Formagao dos 
confdios. G Hifa jovem de Entomophthora sciarea (180x). H Ancylistes dosterii, fertilizagao entre celulas vizinhas (500x). J-M Zygomycetes, 
Endogonales, Endogone. Fecundagao. J Copulagao. K Zigoto pronto de £ pisiformis. L Crescimento do zigoto apos a passagem do nucleo 
do gametangio c? para o ?. M Zigoto pronto de £ lactiflua (300x). - g gametangio; gm, gametangio masculino; gf, gametangio feminino; m, 
muco; s, suspensor; sp, esporocisto; gl, gotas de liquido; z, zigoto. (A segundo J. Webster; B, C segundo A.H.R Buller; D-G segundo L.S. Olive; 
H segundo F. Dangeard; J, K segundo R. Thaxter; L, M segundo Buchholz.) 


2 - Classe: Zygomycetes (Mucoromycetes) 

Os representantes dos Zygomycetes possuem, em sua 
maioria, micelios hifalicos bastante desenvolvidos, em ge- 
ral plurinucleados e nao septados (cenocitico, o nivel de 
organizagao sifonal relacionado as algas); em determina- 
das formas, ha paredes transversals. 

Em nenhum caso sao formados gametas na repro¬ 
dugao sexuada. Sempre copulam dois gametangios fre- 
quentemente iguais e plurinucleados, que crescem um na 
diregao do outro (gametangiogamia), para formar um zi¬ 
goto de repouso. Esse zigosporo e o resultado do proces- 
so sexual. Ele germina por meiose em um esporocisto de 
germinagao, no qual os meiosporos endogenos em grande 
numero sao formados por clivagem do conteudo plasma- 
tico plurinucleado. 

A reprodugao vegetativa e adaptada a vida terrestre, 
mas de um modo um pouco diferente dos Oomycetes. Ne- 
les, o esporocisto inteiro se solta, para levar os zoosporos 
aos seus locais de germinagao. Nos Zygomycetes, esporos 
endogenos envoltos por parede celular originam-se (por 
clivagem) no interior do esporocisto e sao dispersados 
pelo vento, depois de deixar o esporocisto. A transforma- 
gao, tambem presente nos Oomycetes, de esporocistos em 


conidios, os quais crescem por um tubo de germinagao, 
ocorre entre os Zygomycetes de modo analogo (Figuras 
10-28A-C e 10-29D, C). 

A reprodugao sexuada ocorre quando micelios de 
tipos contrarios (+ e -) se encontram. Entao, ambos os 
micelios formam, por influencia mutua pela secregao de 
gamonas*, gametangios claviformes plurinucleados de- 
limitados por paredes transversals das hifas portadoras 
(suspensores). Esses gametangios se curvam em diregao 
um do outro e por fim se tocam nas extremidades. Ocorre 
isogametangiogamia (Figuras 10-29E e 10-30A-C), aniso- 
gametangiogamia (Figura 10-30E-F), monoicia (Figura 
10-30E) e dioicia (Figura 10-29E). A parede divisoria du- 
pla entre os gametangios desaparece (Figura 10-30B) e os 
dois gametangios participam na diferenciagao do zigoto 
agora formado: um hipnozigoto de resistencia (zigospo¬ 
ro, Figura 10-30D), com parede estratificada espessa, ex- 
ternamente rugosa, no qual os inumeros nucleos sexuais 
(+, -) pareiam. Ao final do periodo de repouso, as vezes 
apenas um unico par de nucleos fusionou-se (cariogamia), 
enquanto a maioria degenerou. Na fecundagao participam 
exclusivamente nucleos gameticos, nenhum gameta livre. 


* N. de T. Substancias que atuam como fatores de atragao sexual. 
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Figura 10-29 Zygomycetes, Mucorales. A Esporocisto em corte longitudinal de Mucor mucedo (225x). B Corte transversal de um esporocisto 
maduro com mitosporos plurinucleados de Sporodiagrandis. C Curminghamella echinulata. 1 Formagao de confdios (370x). 2 Confdio (I.OOOx). 
D Thamnidium elegans. Ramificagao portadora de esporocistfolos (200x). E Ciclo de vida. Laranja: haplofase, preto: diplofase - c, columela; e, 
esporocistosporos; p, parede; M!, divisao redutora. (A segundo 0. Brefeld; B segundo R.A. Harper; C segundo Moreau; D segundo J. Webster.) 


Os hipnozigotos sao frequentemente protegidos por um 
envoltorio de hifas, que crescem a partir dos suspensores. 
Aqui se inicia, entao, a formagao de corpos frutiferos, ou 
seja, entrelagamentos de hifas da geragao principal* visi- 
veis macroscopicamente (Figura 10-30G). O zigosporo 
germina por meiose com um tubo de germinagao, no qual 
apenas um unico nucleo haploide (os demais produtos da 
meiose degeneram) continua as divisoes mitoticas: todos 
os nucleos sao, portanto, genotipicamente iguais. Na ex- 
tremidade do tubo de germinagao forma-se um esporocis¬ 
to de propagagao (Figura 10-30J), que contem inumeros 
meiosporos, pertencentes ao mesmo tipo de cruzamento 
(+ ou -). Esse esporocisto e externamente identico ao mi- 
tosporocisto da fase anamorfa, mas, diferentemente dessa, 
os esporos originados aqui sao meiosporos uninucleados 


* N. de T. Fase teleomorfa. 


e de mesmo sexo (+ ou -). Nos dois casos, os esporocistos 
sao separados das hifas portadoras por uma parede trans¬ 
versal, que forma uma projegao claviforme no esporocisto, 
a columela (Figura 10-29A). O plasma plurinucleado dos 
esporocistos transforma-se por clivagem ou em mitospo¬ 
ros haploides plurinucleados ou em meiosporos haploides 
uninucleados. 

A classe inclui cerca de 500 especies, na sua maioria 
saprobionticas, distribuidas em varias ordens. 

1~ Ordem: Mucorales. Um representante frequente e o mo- 
fo-preto-do-pao, Mucor mucedo , com grande formagao de 
esporocistos (Figura 10-29A, E). Em outros representantes, 
os esporocistos estao algumas vezes reduzidos a esporocisti- 
olos sem columela. Esses sao langados todos juntos (assim, em 
Thamnidium , Figura 10-29D). Em Cunninghamella tambem o es¬ 
porocisto, que contem apenas um unico nucleo, e langado como 
unidade de dispersao; essas unidades de dispersao exogenas sao 
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Figura 10-30 Zygomycetes, Mucorales. A-D Orgao de fertilizagao e formagao do hipnozigoto de Sporodinia grandis (50x). E, F 0 mesmo, em 
Zygorrhynchus moelleri (75x). G Phycomyces blakes/eeanus. Zigoto com filamentos envoltorios (30x). H Mucor hiemalis. Zigoto com nucleos 
haploides, fusao nuclear e nucleos diploides (550x). J Mucor mucedo. Esporocisto de propagagao (60x). K Chaetocladium jonesii. Germinagao 
do zigoto com conidioforos (75x). - g, gametangio; c, ramo de copulagao; s, suspensor; z, zigoto. (A-D segundo M.L. Keene; E, F segundo 
Green; G segundo H. Gwynne Vaughan; H segundo Moreau; J, K segundo 0. Brefeld.) 


denominadas conidios. O fungo Pilobolus, habitante de esterco, 
langa seu esporocisto preto terminal das hifas portadoras foto- 
troficas positivas por meio de pressao de turgor (Figura 10-28A). 

2~ Ordem: Endogonales com especies que vivem no solo, ou 
seja, hipogeicas, as quais produzem corpos frutiferos nodulares 
ate o tamanho de nozes (por exemplo, Endogone, Mortierella). 
Com frequencia, formam micorrizas. 

Terceira divisao: Glomeromycota 

Os representantes desta divisao foram incluidos duran¬ 
te muito tempo entre os Zygomycetes (divisao anterior: 
Zygomycota), embora nenhum processo de reprodugao 
sexuada seja conhecido a partir do qual algum relaciona- 
mento mais proximo de parentesco pudesse ter sido dedu- 
zido. Assim como nos Zygomycetes, celulas reprodutivas 
flageladas estao ausentes nos Glomeromycota e as hifas 
nao possuem paredes transversais (exceto para delimi- 
tagao de esporos). Reprodugao e propagagao dos fungos 
terrestres ocorrem exclusivamente por processos assexu- 
ados. Em geral, grandes esporos sao formados por hifas 
que crescem do solo. Os esporos sao resistentes, de pare¬ 
des espessas (por isso, tambem chamados clamidosporos) 
e germinam em condigoes favoraveis; as hifas propaga- 


tivas penetram entao nas raizes das plantas hospedeiras. 
Todas as especies da divisao vivem simbioticamente com 
organismos fotoautotroficos (plantas vasculares, musgos e 
cianobacterias). 

Ordem: Glomales. Os representantes desta ordem 
(por exemplo, Glomus) ganharam seu eminente signi- 
ficado ecologico como simbiontes nas raizes de plan¬ 
tas vasculares, formando micorrizas endotroficas. No 
processo, o fungo envolvido desenvolve nas celulas 
hospedeiras estruturas vesiculares e/ou ramificadas ar- 
borescentes, o que conduziu ao conceito de micorriza 
vesicular-arbuscular (MVA, Figura 8-9). A maioria das 
plantas terrestres, entre elas nossas importantes plantas 
cultivadas, e caracterizada por esse tipo de micorriza em 
suas raizes, assim como as primeiras plantas terrestres 
viventes ( Rhynia ), ha 400 milhoes de anos, em seus ri- 
zoides. As vantagens mutuas de uma simbiose desse tipo 
sao muito grandes (ver 8.2.3) e talvez formaram as bases 
para a continuidade da conquista da terra pelas primeiras 
plantas terrestres. 

2~ Ordem: Geosiphonales. Geosyphon pyriforme , aqui 
inserido, forma outro tipo de simbiose; e um excelente 
exemplo de endocitobiose recentemente estabelecida en- 
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tre um fungo vesicular e uma cianobacteria endossimbio- 
tica do tipo Nostoc. Neste caso, diferentemente das endoci- 
tobioses dclicas, cada vez a rela^ao se estabelece de novo. 
O estudo dessas relates extremamente interessantes es- 
clarece aspectos da aquisi^ao de cloroplastidios por endo- 
citobiose (ver Teoria Endossimbionte) e e, alem disso, um 
caso-modelo de compartimentaliza^ao (Figura 8-3). 

Quarta divisao: Ascomycota 

As especies de Ascomycota sao em sua maioria terrestres; 
algumas ocorrem em agua doce ou no mar. Sao habitual- 
mente parasitos de plantas ou saprobiontes sobre tecidos 
vegetais mortos ou seivas vegetais. O talo e em regra um 
micelio ricamente ramificado de hifas septadas; suas pare- 
des transversals sao interrompidas por um poro simples. 
Formas adaptadas a determinados modos de nutri^ao 
apresentam um micelio de brotamento do tipo das levedu- 
ras. As paredes celulares, compostas de quitina e glucanos 
(nas leveduras, Saccaromycetes, o conteudo de quitina e 
pequeno ou a quitina falta completamente), sao biestrati- 
ficadas sob maior aumento ao microscopio eletronico - a 
camada interna e clara, espessa e desestruturada, a externa 
e escura e delgada. 

A reprodu^ao sexuada leva a forma^ao do asco, um 
meiosporocisto caracteristico, frequentemente tubulo- 
so. No asco se completa a fusao dos nucleos sexuais (por 
exemplo, nucleo + e nucleo cariogamia), a meiose e a 
diferencia^ao endogena dos meiosporos (= cada asco 1, 2, 
4, 8 ou muitos ascosporos) em forma^ao celular livre. Os 
ascos sao, alem disso, muitas vezes adaptados para o lan- 
^amento ativo dos ascosporos. Celulas flageladas estao au- 
sentes, assim como tambem na maioria dos representantes 
dos Zygomycota e nos Basidiomycota, estes completamen¬ 
te adaptados a vida na terra. 

Os Ascomycota ou fungos tubulares, juntamente 
com os fungos imperfeitos (Deuteromycetes; 1. Anexo 
aos Mycobionta) deles derivados, com cerca de 60.000 es¬ 
pecies conhecidas, compreendem cerca de 60% de todos 
os fungos ate agora descritos. A classifica^ao sistematica 
baseia-se nos diferentes meios de forma^ao do asco no 
ciclo vital, na estrutura e forma de abertura dos ascos, 
assim como na forma e desenvolvimento dos corpos fru- 
tiferos. A esses aspectos somam-se achados moleculares 
filogeneticos. 

Nas primeiras duas classes nao sao formados ainda 
corpos frutiferos. 

1 § Classe: Taphrinomycetes 

Este grupo de Ascomycota vive parasiticamente sobre 
plantas. Corpos frutiferos nao sao formados. 

Especies de Taphrina podem provocar diferentes 
tipos de malforma^oes sobre as plantas hospedeiras 
atacadas. Muitas especies causam “vassoura-de-bruxa” 



Figura 10-31 Ascomycota, Taphrinomycetes. Taphrina padi sobre 
frutos de Prunus padus, formando “sacos-de-tolo”. (Fotografia se- 
gundo A. Bresinsky.) 

sobre cerejeiras, pereiras e carpinos (Carpinus betulos). 
T. deformans causa a doen^a da crespeira em folhas de 
pessegueiro; T. pruni transforma os pistilos da amei- 
xeira em galhas ocas, sem caro^os, denominadas “sa- 
cos-de-tolo” (Figura 10-31). Os ascos se formam entre a 
cuticula e a epiderme do hospedeiro apos a meiose e al¬ 
gumas mitoses, a partir de hifas diploides curtas, inicial- 
mente binucleadas e entao uninucleadas. Eles irrompem 
entre as celulas epidermicas da planta hospedeira, for¬ 
mam uma camada pali^adica (Figura 10-32) e se abrem 
no topo por uma fenda simples, atraves da qual os as¬ 
cosporos sao liberados. Os ascosporos germinam por 
brotamento e se assemelham nesse aspecto as celulas de 
leveduras. Apos, forma-se sobre a superficie da planta 
hospedeira inicialmente um micelio de brotamento ha- 
ploide saprobiontico. Por fusao de celulas vegetativas 
ou por pareamento autogamico de nucleos, e iniciado 
o estagio de micelio de hifas dicarioticas, que penetra 
parasiticamente entre as celulas do hospedeiro (espa^os 
intercelulares), desenvolvendo-se independentemente 
do micelio haploide. Nesse aspecto, os Taphrinomycetes 
assemelham-se mais aos Basidiomycota, com suas fases 
nucleares independentes, do que aos Ascomycetes tra- 
tados a seguir. 

Pequenas ordens proximas aos Taphrinomycetes sao: 

Protomycetales. Envolvem alguns parasitos de plantas florife- 
ras, que causam colora^oes caracteristicas ou intumescimentos 
vesiculares nos hospedeiros. 
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Figura 10-32 Ascomycota, Taphrinomycetes. Cariogamia e ascos 
maduros de Taphrina deformans (800x). (Segundo E.M. Martin.) 

Ascosphaerales. Ascosphaera apis causa doen^as em abelhas. 

Tambem o genero Schizosaccharomyces (ver proxima classe) 
e mais estreitamente relacionado a esse grupo. 

2 - Classe: Saccharomycetes (Endomycetes) 

Nesta classe sao reunidos ascomicetos semelhantes as le- 
veduras. Leveduras sao fungos que se multiplicam por 
brotamento, do mesmo modo do fermento de pao (Figu¬ 
ra 2-34); tambem a reprodu^ao por fragmentos de hifas 
(artrosporos) e caracteristica. Os ascos originam-se dire- 
tamente do zigoto ou outras celulas isoladas e nao apos 
uma fase dicariotica ou em corpos frutiferos. A parede do 
asco desintegra-se ou se dissolve em mucilagem apos a 
matura^ao dos esporos; os ascosporos nao sao, portanto, 
ejetados. O talo e, em parte, desagregado em celulas isola¬ 
das; em geral, forma um micelio de brotamento, mais ra- 
ramente, um micelio filamentoso septado. Os fungos desta 
classe vivem frequentemente em substratos ricos em a<pi- 
cares (por exemplo, em seiva de plantas lenhosas, nectar). 

Saccharomyces e generos proximos ( Hansenula e 
Schizosaccharomyces) englobam os conhecidos fermen- 
tos, muitas vezes utilizados em atividades economicas e 
de pesquisa. Suas celulas uninucleadas, esfericas ou ovais 
reproduzem-se geralmente por gemula^ao (Figura 2-34) e 
permanecem em parte ligadas umas as outras, formando 
cadeias celulares curtas ou longas, mais ou menos ramifi- 
cadas (Figura 10-33G); em Schizosaccharomyces, as celulas 
se multiplicam por divisao transversal (Figura 10-33A), 


de modo que se origina um micelio de brotamento. A 
maioria das leveduras (por exemplo, fermento do pao, do 
vinho e da cerveja) se multiplica pelo tipo brotamento de 
cicatriz. Aqui se formam celulas-filhas pelo abaulamen- 
to em forma de broto na parede celular da celula-mae. A 
celula-filha em crescimento, para a qual migra um nucleo, 
se solta da celula-mae apos a forma^ao de uma parede de 
separa^ao; a celula-mae carrega dai em diante uma cicatriz 
de forma^ao, enquanto a celula-filha adquire uma cicatriz 
de origem. Cada celula de levedura possui uma cicatriz de 
origem e muitas (ate 32) cicatrizes de forma^ao. As celulas 
contem glicogenio como substancias de reserva e inume- 
ras vitaminas, especialmente as do grupo B. 

O fermento do pao ( Saccharomyces cerevisiae) foi o 
primeiro organismo eucariotico a ter seu genoma com- 
pletamente sequenciado. Na reprodu^ao sexuada (Figura 
10-33), duas celulas copulam (por meio de uma pequena 
ponte de copula^ao). 

Se suspensoes de fermento (Saccharomyces cerevisiae) de diferen- 
tes tipos de cruzamento (a X a) sao misturadas, ocorre uma pre- 
cipita^ao em forma de nuvem. Essa aglutina^ao esta relacionada 
a proteinas de parede especificas: a-aglutinina e a-aglutinina. Em 
mutantes nos quais a aglutinina esta ausente, a frequencia de pa- 
reamento e reduzida em 10 5 vezes. 

O zigoto e transformado em asco imediatamente ou 
apos a interposi^ao de uma fase de brotamento. No asco 
formam-se, por meiose, quatro ou oito ascosporos, que 
sao liberados apos rompimento da parede do asco e ger- 
minam em novas celulas vegetativas. 

Segundo o processo de desenvolvimento, tres tipos 
podem ser diferenciados entre as leveduras. No tipo hap- 
lontico ( Schizosaccharomyces , Figura 10-33A-F), o nucleo 
zigotico divide-se por meiose imediatamente apos sua for- 
ma^ao e o zigoto se transforma imediatamente em asco; a 
reprodu^ao vegetativa ocorre na haplofase. No tipo haplo- 
diplontico ( Saccharomyces cerevisiae, Figura 10-33G-L), o 
zigoto cresce em um micelio de brotamento diploide, em 
cujas celulas sao formados ascosporos apos a meiose. A al- 
ternancia de fase nuclear e entao intermediaria. Do ascos- 
poro haploide cresce novamente um micelio de brotamen¬ 
to, agora haploide. No tipo diplontico (Saccharomycodes 
ludwigii , Figura 10-33M-S), finalmente, ascosporos fusio- 
nam-se dois a dois ja no asco; o crescimento vegetativo so 
ocorre na diplofase. 

Por causarem a fermenta^ao alcoolica, as leveduras 
(Saccharomyces) tern inumeros usos, sendo utilizado por 
um lado como produto final um alcool (vinho, cerveja, 
etc.), por outro C0 2 (no crescimento da massa de pao). 
Enquanto o levedo do vinho ( Saccharomyces ellipsoideus 
- S.vini) tambem ocorre na forma selvagem sobre as ba- 
gas, os levedos de cerveja (S. cerevisiae e S. carlsbergensis 
com inumeras ra^as) sao conhecidos apenas em cultura. 
Na fermenta^ao as celulas maiores do levedo sedimentam, 
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Figura 10-33 Ascomycota, Saccharomycetes, Saccharomycetales. A-F Schizosaccharomycetes octosporus (350x). A Agregado celular. B-F 
Copulagao e formagao do asco. G-L Saccharomyces cerevisiae. G Cadeia de gemulas (200x). H-L Formagao do asco (550x). M-S Saccha- 
romyces ludwigii (375x). M-P Copulagao de meiosporos no asco. Q Brotamento das celulas diploides. R, S Formagao de ascosporos. T, U 
Endomyces magnusii. Copulagao e formagao do asco (375x). V Candida reukaufii (375x). W-Y Dipodascus albidus. Copulagao e formagao do 
asco (275x). (A, V segundo J. Lodder e N.J.W. Kreger; B-F, H-U segundo A. Guillermond; G segundo G. Lindau; W-Y segundo H.O. Juel.) 


enquanto as menores permanecem em suspensao. Nas 
cervejas de alta fermentagao (por exemplo, cerveja clara), 
a maior parte das celulas de levedo e desprezada com a 
espuma (ao contrario das cervejas de baixa fermentagao, 
nas quais o levedo se acumula no fundo). A massa azeda 
usada para fazer o pao contem, alem de fermento, tambem 
bacterias lacticas. O fungo do cha (assim como os orga- 
nismos usados para produgao do kefir) e uma mistura de 
levedo e bacterias; essa mistura transforma o cha preto em 
bebida azeda (e o leite em kefir). 

Unica ordem: Saccharomycetales (Endomycetales). Com seus 
generos Saccharomyces , Dipodascus e Endomyces representam a 
tipica construgao dentro da classe. Todos esses generos estao in- 
seridos em familias proprias. 

Dipodascaceae. As celulas hifalicas de Dipodascus formam um 
conjunto de cadeia longa, cujas celulas individuais sao uninucle- 
adas (D. uninucleatus) ou plurinucleadas (por exemplo, D. albi¬ 
dus). Em D. albidus , que ocorre em fluxo de goma de arvores 
formam-se gametangios (Figura 10-33W), que se fusionam por 
suas extremidades e sao delimitados por paredes transversais nas 
suas bases (Figura 10-33). Os nucleos de um gametangio (cT) 


penetram no outro gametangio um pouco maior ( 2 ). Porem, 
apenas um par de nucleos fusiona-se. O gametangio feminino se 
alonga formando um longo asco. Enquanto os demais nucleos os 
degeneram, surge um grande numero de nucleos haploides por 
meio de meiose a partir do nucleo de fusao diploide; cada um 
deles, por formagao celular livre, origina um ascosporo. D. uni¬ 
nucleatus cresce sobre insetos mortos. Fusionam-se duas celu¬ 
las vizinhas, transformadas em gametangios, cujos nucleos sao 
maiores que os das celulas vizinhas. 

Endomycetaceae. As Endomycetaceae com Endomyces contem 
em seus ascos, assim como os Saccharomyces (ver acima), no ma- 
ximo oito ascosporos. Endomyces forma um micelio filamentoso. 
Em E. magnusii, que vive no fluxo de goma do carvalho (formado 
a partir de exsudatos do floema), os ramos de copulagao mascu- 
linos e femininos mostram uma diferenga de tamanho considera- 
vel. O feminino transforma-se, apos a fusao nuclear e consequen- 
te meiose, em um asco com quatro esporos (Figura 10-33T, U). 

Talos semelhantes aos de leveduras nao estao limitados aos 
Saccharomycetes. Eles ocorrem - pelo menos em determinados 
estagios de desenvolvimento - tambem em outros Ascomycota 
(Taphrinomycetes), em Basidiomycota (por exemplo, Sporobo- 
lomycetaceae, Exobasidiaceae, Ustilaginaceae) e nos fungos im- 
perfeitos por exemplo, Cryptococcaceae). 
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3 - Classe: Euascomycetes 

No processo de desenvolvimento da maioria dos Euas¬ 
comycetes ocorre uma fase com hifas de nucleos pareados 
(dicariotica), tambem bastante caracteristica nos Basidio- 
mycetes tratados a seguir. Os ascos se desenvolvem den- 
tro ou sobre corpos frutiferos simples a fortemente dife- 
renciados. Em relaqao a reproduqao e ao ciclo de vida, os 
Euascomycetes mostram padroes coincidentes, que se ma- 
nifestam progressivamente a partir da segunda subclasse 
(Eurotiomycetidae, Dothideomycetidae). Caracteristicas 
de seus representantes sao os micelios filamentosos ha- 
ploides na fase vegetativa, hifas de nucleos pareados (hifas 
ascogenicas) no estagio generativo, assim como corpos 
frutiferos, constituidos por hifas haploides e dicarioticas 
entrelaqadas. As hifas de nucleos pareados da dicariofase 
sao ligadas com o micelio haploide espacialmente e em sua 
fisiologia de nutriqao. O pareamento dos nucleos ocorre 
apos diferentes processos de fertilizaqao. 

Reprodu 9 ao. Na gametangiogamia (por exemplo, de 
Pyronema confluens ), formam-se estruturas de corpos fru¬ 
tiferos j ovens em algumas extremidades hifalicas de orgaos 
2 . Eles sao constituidos por uma celula do pe, o gametan- 
gio hipertrofiado plurinucleado, denominado ascogonio 
(Figura 10-39B: ag; A) e, sobre o ascogonio, um prolonga- 
mento plurinucleado curvado, o tricogino (Figura 10-39: 
t). Junto ao ascogonio emerge - tambem a partir de hifas 
haploides uninucleadas - um gametangio plurinucleado cf 
claviforme (Figura 10-39: g). Os diferentes orgaos sexuais 
ocorrem em parte agrupados e crescem em direqao uns aos 
outros. O gametangio cf fusiona-se com o tricogino (ga¬ 
metangiogamia), que se abre na zona de contato, e os nu¬ 
cleos nele contidos degeneram. Os nucleos cf migram em 
seguida do gametangio cf para o tricogino e dali, atraves 
de um poro que se abre temporariamente, para o ascogo¬ 
nio (plasmogamia). La os nucleos cf e 2 arranjam-se aos 
pares (Figura 10-39C). O ascogonio produz entao inume- 
ros filamentos para os quais migram os pares de nucleos: 
as hifas ascogenas, que crescem por divisao celular e se 
ramificam. Em todas as divisoes celulares, os nucleos per- 
manecem pareados em cada celula, pois eles se dividem 
conjugadamente (isto e, simultaneamente). Assim, surgem 
as celulas da dicariofase, cada uma com dois nucleos de 
diferentes tipos de cruzamento (aqui cf e 2)- Portanto, o 
ato sexual ocorre frequentemente em ascogonios, pela cap- 
taqao de nucleos cf • Os nucleos sexuais dos parceiros nao 
se fusionam inicialmente, mas movimentam-se unidos em 
pares nas hifas ascogenas e se multiplicam por divisao con- 
jugada. 

Em outros Ascomycetes, a transference da celula reprodutiva 
Cf para o ascogonio pode ocorrer tambem por conidios uninu- 
cleados ou plurinucleados (gameto-gametangiogamia), assim 
como por hifas haploides, em vez de pelo gametangio cf . Na 
somatogamia nao participam gametas, mas fusionam-se hifas 


haploides comuns, nao especialmente diferenciadas. Tambem 
neste caso, um micelio dicariotico cresce do produto da fusao 
(apos a plasmogamia). 

Ascogonios e gametangios cf ou celulas fornecedoras de nu¬ 
cleos cf (por exemplo, megaconidios, microconidios, hifas soma- 
ticas em Sordaria ) sao formados no mesmo micelio (monoicia, 
Figura 10-39B). No caso, a autofecunda^ao e muitas vezes evitada 
por incompatibilidade homogenica bipolar (Figura 10-20). No 
conjunto, pode ser observada uma crescente redu^ao dos game¬ 
tangios. Muitas vezes, a sexualidade e completamente suprimi- 
da. Fala-se de partenogamia, se dentro do ascogonio ocorre o 
pareamento de nucleos sem previa fertiliza^ao por nucleos cf; 
de autogamia, se pareamentos ocorrem em qualquer lugar, sem 
participa^ao de ascogonios; de apomixia, se a sexualidade e su- 
primida e o desenvolvimento ocorre na haplofase. 

As hifas de nucleos pareados (hifas ascogenas da dica¬ 
riofase) sao muitas vezes caracterizadas nos Ascomycetes 
por ganchos* nas paredes transversais, que surgem do se- 
guinte modo (Figura 10-39F). A celula terminal da hifa, ao 
crescer, forma lateralmente, um pouco abaixo da extremi- 
dade da hifa (subterminal), uma protuberancia voltada para 
baixo, contra o sentido do crescimento. Simultaneamente, os 
nucleos pareados se dividem, um dos nucleos-filhos migra 
para a protuberancia. Finalmente, o par de nucleos superior 
e separado por uma parede transversal (Figura 10-39G), 
enquanto a fibula se fusiona em uma ponta com a hifa de 
onde se originou e o nucleo migra de volta para ela (Figu¬ 
ra 10-39J). A formaqao da fibula se repete em cada divisao 
celular da celula terminal, ate que a forma^ao do asco e 
nela iniciada por cariogamia (Figura 10-39H). Das celulas 
terminals da hifa ascogena formam-se os ascos, apos ter 
ocorrido nelas a cariogamia e a meiose. A estrutura do asco 
jovem e primeiramente binucleada (Figura 10-39F, G). Apos 
ter ocorrido a fusao dos nucleos (Figura 10-39H), a celula 
terminal transforma-se em esporocisto diploide claviforme, 
inicialmente ainda uninucleado. A partir do nucleo de fusao 
formam-se oito nucleos depois da meiose (com suas duas 
divisoes nucleares) seguida de uma mitose. Destes, sao deli- 
mitados por paredes celulares, por livre formaqao celular, os 
oito meiosporos haploides (ascosporos). Algumas especies 
possuem tambem ascos uni-, bi- ou tetrasporados. O asco 
e, portanto, um meiosporocisto, no qual, alem das divisoes 
redutoras, ainda e acrescentada uma mitose. Logo, plasmo¬ 
gamia e cariogamia estao espacial e temporalmente distan- 
tes entre si; elas sao separadas pelo estagio de pareamento 
de nucleos (dicariofase). Celulas dicarioticas sao funcional- 
mente diploides; apenas seus nucleos encontram-se ainda 
individualizados. Os Euascomycetes sao haplontes com um 
dicariofito resultante (correspondente ao esporofito), mas 
que permanece dependente da geraqao haploide precursora 
em sua fisiologia de nutriqao. 

O plasma nao consumido na forma^ao dos esporos, 
o periplasma, e muitas vezes utilizado para a deposiqao de 


*N. de T. Tambem denominados fibulas. 
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uma camada diversificadamente estruturada sobre a parede 
do esporo. Os ascos desenvolvem-se no interior de corpos 
frutiferos. O plectenquima do corpo frutifero consiste em 
hifas haploides, nas quais estao inseridas as hifas dicarioticas 
(Figura 10-39A). Fala-se de desenvolvimento asco-himenial 
do corpo frutifero se apenas as hifas de nucleos pareados as- 
cogenicas sao encerradas em uma urna; a formagao dos cor¬ 
pos frutiferos e, portanto, iniciada pela fecundagao. No tipo 
de desenvolvimento ascolocular, as iniciais do corpo fruti¬ 
fero ou a rede de micelio para o corpo frutifero sao cons- 
tituidos antes mesmo da fecundagao, e as hifas ascogenas 
crescem para dentro de espagos posteriormente formados 
(loculos). A classificagao sistematica baseia-se, entre outras, 
nas diferentes estruturas e tipo de construgao dos corpos 
frutiferos e dos ascos. Os corpos frutiferos sao denomina- 
dos cleistotecio (esfericos e fechados), apotecio (concavos e 
abertos), peritecio (em forma de garrafa, com uma abertu- 
ra previamente constituida, formados por desenvolvimento 
asco-himenal) e pseudotecio (com desenvolvimento ascolo¬ 
cular). Pseudotecios podem abrir-se amplamente ou romper 
passivamente como os cleistotecios. Em desenvolvimento 
filogenetico paralelo (paralelismo, ver 4.1.1), sao frequen- 
temente produzidas formas semelhantes para assegurar a 
dispersao efetiva dos esporos, por exemplo, corpos frutiferos 
claviformes, em forma de garrafa ou de chapeu pedicelado. 

1- Subclasse: Laboulbeniomycetidae 

Nesta categoria estao incluidos fungos muito pequenos, pa- 
rasiticos sobre insetos, que se isolaram filogeneticamente 
muito cedo dentro dos Euascomycetes e, por isso, divergem 
em seus caracteres. O talo reduzido e a formagao rigidamen- 
te fixada dos orgaos de reprodugao (Figura 10-34) sao ca- 
racteristicas dos membros da ordem unica Laboulbeniales. 
Os fungos penetram no esqueleto quitinoso dos organismos 
hospedeiros em geral por um curto “pe” de Colorado escura. 
Muitas especies (em torno de 1500) sao muito especializa- 
das aos seus hospedeiros. Os talos se desenvolvem em uma 
estrutura (peritecio) com orgaos sexuais femininos (asco- 
gonios) com tricogino. O ascogonio e fecundado por esper- 
macios (nao ha gametangiogamia) liberados de pequenos 
espermatangios em forma de garrafa. Apos a fecunda^ao, 
originam-se ascos com paredes delgadas, os quais contem 
ascosporos uni a bicelulares. O tempo desde a infec^ao do 
hospedeiro ate a matura^ao dos esporos e de 10-20 dias. 

2- Subclasse: Eurotiomycetidae 

As paredes de seus ascos (protunicados) sao indiferencia- 
das, delgadas e dissolvem-se com frequencia mesmo antes 
da matura^ao dos esporos, de modo que os ascosporos sao 
liberados passivamente. 

1“ Ordem: Eurotiales. Entre eles estao fungos com a for¬ 
ma principal* inibida de varias maneiras ou faltante. A ca- 


* N. de T. Fase teleomorfa, perfeita ou ascigena, com reprodu<;ao 
sexuada. 



Figura 10-34 Ascomycota, Euascomycetes, Laboulbeniomyceti¬ 
dae. Stigmatomyces caerii. Fileira superior: desenvolvimento ate a 
formagao dos espermatangios e da celula-mae do ascogonio. Fileira 
inferior: estagio de fertilizagao, peritecio quase maduro com ascos 
jovens, ascos com esporos bicelulares (400x). - a, asco; ag, asco¬ 
gonio; an, espermatangio; m, celula-mae do ascogonio; t, tricogino. 
(Segundo R. Thaxter.) 

racterizagao e o posicionamento da ordem no sistema dos 
Ascomycetes, porem, baseiam-se em caracteres da fase 
ascigena (Figura 10-35C-E). 

Forma principal. E formada apos a fusao de gametangios 
claviformes (ascogonios, gametangio cf). Nas paredes 
transversais das hifas ascogenas dicarioticas formadas fal- 
tam as fibulas. Os ascos esfericos sao formados no interior 
de corpos frutiferos esfericos fechados. Os ascos distri- 
buem-se desordenadamente e em grande numero no cor¬ 
po frutifero; cada um contem quatro ou oito ascosporos 
frequentemente achatados. As paredes plectenquimaticas 
do corpo frutifero precisam apodrecer para que ascos e 
ascosporos sejam dispersados. Sao cleistotecios sem aber- 
tura previamente constituida. 

Forma secundaria**. A forma secundaria tambem e bas- 
tante caracteristica (Figura 10-35A, B). Denomina-se, entre 
outras, Aspergillus ou Penicillium , que pertencem aos mo- 
fos mais frequentes (“mofo” nao e um conceito sistematico, 
mas sim uma denominagao coletiva para fungos miceliais de 
crescimento superficial). Nestes, a reprodugao ocorre vege- 
tativamente por conidios formados em conidioforos dispos- 


**N. de T. Fase anamorfa, imperfeita ou conidial, com reprodugao 
assexuada. 
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Figura 10-35 Ascomycota, Eurotiomycetidae, E u roti a I es. A Asper¬ 
gillus glaucus. Conidioforo (300x). B Penicilliumglaucum, conidioforo 
(300x). C Eurotium. Ascogonio helicoidal envolto pelo gametangio 
Cf (450x). D Talaromyces. Gametangios enrolando-se (500x). E 
Eurotium. Cleistotecio em corte transversal (250x). - m, metula; f, 
fialides. (A segundo L. Kny; B, D segundo 0. Brefeld; C, E segundo 
A. De Bary.) 

tos densamente sobre o substrato; os conidios sao frequen- 
temente azul-esverdeados. Em Aspergillus, situam-se sobre 
o curto conidioforo esferico celulas dirigidas para todos os 
lados (fialides), a partir das quais sao continuadamente se- 
parados conidios, que aderem uns aos outros em cadeias. 
Em Penicillium, igualmente formam-se conidios ordenados 
como em um colar de perolas sobre um conidioforo ramifi- 
cado. As ramificagoes portadoras de conidios denominam-se 
fialides, enquanto as proximais sao as metulas. As unidades 
sistematicas entre os Eurotiales sao denominadas a partir da 
forma principal*, ou, na sua ausencia, a partir da forma se¬ 
cundaria**. Desse modo, Aspergillus e a forma secundaria de 


* N. de T. Ascigena, fase perfeita, sexuada. 

**N. de T. Conidial, fase imperfeita, assexuada. 


Eurotium ou de Sartroya e Penicillium e a forma secundaria 
de Talaromyces ou de Carpenteles , por exemplo. 

Utilizagao e danos causados. De Penicillium notatum, 
Pchrysogenum e outras especies e obtido o antibiotico pe- 
nicilina, que o fungo secreta na solugao de cultivo e inibe 
a sintese da parede celular de bacterias. P roqueforti e P ca- 
memberti sao necessarios para a fabricagao de determinados 
tipos de queijo; Aspergillus wentii produz amilases e prote¬ 
ases e sao, por isso, usados na industria da fermentagao; A. 
flavus forma aflatoxinas, que causam cancer e danos ao figa- 
do. A. fumigatus provoca doengas pulmonares e bronquicas 
em seres humanos. Nesta ordem, estao inseridos tambem 
importantes causadores de doengas (as chamadas micoses) 
em seres humanos e animais, e tambem outros que, embora 
conhecidos apenas por suas formas secundarias, devem ser 
considerados aqui devido a semelhanga com conhecidos Eu¬ 
rotiales com ciclo de desenvolvimento completo. 

A parede do asco e eutunicada em todas as subclas¬ 
ses seguintes, isto e, claramente reconhecivel como uma 
camada espessa, resistente e com estruturas para libera- 
gao ativa dos ascosporos. Suas paredes sao inicialmente 
ainda uniestratificadas (nas subclasses 3 - 7 o asco e uni- 
tunicado). 

3- Subclasse: Erysiphomycetidae 

Nesta subclasse estao os oidios verdadeiros (ordem Ery- 
siphales), parasitos de plantas que frequentemente cau¬ 
sam expressivos danos em plantas cultivadas. Os orgaos 
atacados parecem ter sido polvilhados com farinha. Essa 
impressao e devida ao micelio branco superficial, o qual 
produz durante o verao grandes quantidades de conidios 
(Figura 10-36A). O fungo absorve os nutrientes de seu 
hospedeiro com a ajuda de haustorios inseridos nas celu¬ 
las epidermicas (Figura 10-36A: h). A fase perfeita produz 
pequenos cleistotecios de Colorado marrom a preta, vi- 
siveis a olho nu como eleva^oes pontuais que aparecem 
sobre a cobertura branca da fase imperfeita. 



Figuras 10-36 Ascomycota, Erysiphomycetidae, Erysiphales. A Uncinula necator, formapao de confdios (lOOx), B o mesmo, cleistotecio com 
apendices (30x). D-G Fecundagao em Sphaerotheca fuliginosa (250x). - a, ascogonio; g, gametangio cf; h, haustorio; hh, hifas envoltorias; c, 
conidios; p, celula do pe. (A, B segundo P. Sorauer; C segundo S. Blumer; D-G segundo Bergman.) 
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Reprodugao sexuada. O ramo copulador masculino, dividido 
em celula do pe e gametangio cT uninucleado, dispoe-se so- 
bre o ascogonio (Figura 10-36D). O nucleo sexual cT penetra 
no ascogonio (Figura 10-36E). Um asco e formado a partir de 
cada ascogonio fecundado sem a interference de hifas asco- 
genas, ou o ascogonio cresce formando hifas ascogenas, cujas 
celulas terminais produzem os ascos. No primeiro caso, um 
par de nucleos se fusiona apos uma divisao conjugada (Figura 
10-36G), formando um nucleo zigotico, o qual se divide por 
meiose em quatro a oito nucleos ascosporicos. O segundo caso 
corresponde ao tipo normal de desenvolvimento do asco, ape- 
nas nao sao visiveis fibulas nas paredes transversals das fibras 
ascogenas. 

Ao mesmo tempo em que ocorre sua formagao e fecunda- 
gao, o ascogonio e reforgado por hifas envoltorias, que cons- 
tituem finalmente o emaranhado claro e o peridio escuro (= 
parede) do cleistotecio. O cleistotecio ira romper-se ao longo 
de uma fenda durante a maturagao, devido a pressao exercida 
pelo aumento de volume dos ascos. Na maioria das vezes, sur¬ 
ge na base do cleistotecio uma coroa de hifas frequentemente 
dicotomicas ou curvadas em forma de gancho, as quais devem 
auxiliar na dispersao (Figura 10-36B, C). Os ascos estao orde- 
nados em forma de roseta no cleistotecio - caso nao seja for¬ 
mado apenas um asco por cleistotecio - e se abrem (as vezes 
por um operculo), sendo os ascosporos langados ao ar a uma 
altura de ate 2 cm. 

Uncinula necator (Figura 10-36A, B) ataca folhas e frutos 
de videira (forma secundaria: Oidium tuckeri). Sphaerotheca 
mors-uvae (com um so asco no cleistotecio) infecta a groselha; 
Sphaerotheca pannosa ataca roseiras; Microsphaera alphitoi- 
des (Figura 10-36C) vive sobre folhas de carvalho. Blumeria 
graminis e um parasito de cereais e gramineas selvagens. Os 
“oidios verdadeiros” sao combatidos por preparados a base de 
enxofre. 

4- Subclasse: Pezizomycetidae 

Esta subclasse e tipicamente representada pela ordem 
Pezizales (Figura 10-37). A ordem, bastante diversifi- 
cada em desenvolvimento e estrutura, content cerca de 
1000 especies totalmente saprobiontes. Os corpos fruti- 
feros caracteristicos de Pezizaceae e das familias proxi- 
mas sao os apotecios concavos a pianos (por exemplo, 
Peziza; Figura 10-41), em cuja superficie localiza-se o 
himenio constituido pelos ascos e parafises haploides 
estereis dispostos em paligada. Os ascos abrem-se em 
seu apice atraves de um operculo (Figura 10-38D); eles 
sao, portanto, operculados (unitunicado-operculados). 
Com frequencia, os esporos sao langados bem longe 
(Dasyobolus , ver 7.3.4). 

A fecundagao e formado dos ascos foi descoberta 
pela primeira vez em Pyronema e amplamente estudada 
(Figura 10-39). Pyronema confluens forma corpos fruti- 
feros relativamente pequenos e pianos, os quais muitas 
vezes aparecem como revestimento crostoso sobre lo¬ 
cals queimados ou sobre o solo. Mesmo antes da copu- 
lagao, os orgaos sexuais sao envolvidos por uma camada 
frouxa de hifas haploides. Apos a fecundagao (plasmo- 
gamia), originam-se hifas ascogenas. As hifas monoca- 
rioticas haploides e as hifas ascogenas dicarioticas, em 
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Figura 10-37 Ascomycota, Pezizomycetidae. Sarcoscypha jurana. 
Apotecios sobre ramos de tilia. (Fotografia segundo A. Bresinsky.) 

geral portadoras de fibulas, se entrelagam e formam 
juntas o corpo frutifero. 

A formagao do corpo frutifero esta ligada ao proces- 
so sexual, que se completa ao mesmo tempo ou nos cor¬ 
pos frutiferos amplamente pre-formados. Em Pyronema , 
desde o inicio, o himenio se desenvolve livre sobre a su¬ 
perficie do corpo frutifero (tipo ginocarpico). Em outros 
generos (por exemplo, Ascophanus ), o himenio se forma 
no interior do primordio do corpo frutifero, cuja camada 
superior mais tarde se rompe, expondo o himenio (tipo 
hemiangiocarpico). O tamanho do corpo frutifero e dife- 
rente em cada especie, indo de poucos milimetros a ate 
mais de um decimetro ( Sarcosphaera ). 

Alguns representantes possuem apotecios com esti- 
pites mais longos, em parte com enrijecimento estriado 



Figura 10-38 Ascomycota. Ascos antes e depois do lanpamento 
dos esporos. A-C Asco inoperculado, extremidade do asco com apa- 
rato apical antes (B) e depois (C) do esvaziamento. D Asco oper- 
culado, abertura com operculo. (A, D segundo F. Oberwinkler; B, C 
segundo A. Beckett.) 
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Figura 10-39 Ascomycota, Euascomycetes, Pezizomycetidae. A Esquema: corpo frutifero de um discomiceto monoico. Laranja: fase ha- 
ploide, preto delgado: fase dicariotica, preto espesso: fase diploide. Fibulas nao representadas. B-J Pyronema confluens. B Primordio de um 
corpo frutifero (450x). C Pareamento dos nucleos cf e 2 no ascogonio. D Migragao dos nucleos pareados nas hifas ascogenas originadas 
do ascogonio (C, D I.OOOx). E Ascogonio com hifas ascogenas (150x) F-J Desenvolvimento do asco. K Boudiera. Asco jovem com ascosporos 
(F-K I.OOOx). - a, asco tardio; ag, ascogonio com tricogino; c, asco jovem; g, gametangio cf; f, fibula; p, celula do pe; t, tricogino. (A segundo 
R. Harder; B-D, K segundo P. Claussen; E segundo A. De Bary; F-J segundo R.A. Harper.) 


do estipite (por exemplo, Helvetia ), ou compartimentaliza- 
gao em forma de camaras da superficie do corpo frutifero, 
originalmente um apotecio, que se encontra agora virado 
para baixo (por exemplo, Morchella). O aumento do hime- 
nio e seu levantamento sobre o estipite possibilitam uma 
dispersao mais eficiente dos esporos. Alguns generos (por 
exemplo, Helvetia, Gyromitra) nao formam ascogonios e 
gametangios. Hifas vegetativas de tipos de cruzamento 
compativeis fusionam-se umas com as outras (somatoga- 
mia). Em Morchella fusionam-se apenas hifas do mesmo 
micelio (autogamia). 

Os corpos frutiferos das trufas verdadeiras (Tube- 
raceae), geralmente subterraneos em solo de floresta, 
derivam da forma de apotecio aberto e, devido a exis- 
tencia de formas de transigao, sao classificados entre as 
Pezizales. Os corpos frutiferos permanecem, no entan- 
to, subterraneos e fechados (forma de vida hipogeica); 
o himenio nao e exposto livremente. Os ascosporos sao 
liberados muito mais por meio de animais que se ali- 
mentam de fungos e pelo apodrecimento dos corpos 
frutiferos. A maioria dos corpos de frutificagao tuber- 
culosos e, pelo menos nos estagios jovens, atravessada 
por galerias abertas revestidas por um tipo de himenio 
(Figura 10-40); elas mostram um desenvolvimento ex- 
tremamente interiorizado do himenio. Nos amplos 
ascos claviformes, que se formam das celulas terminais 



Figura 10-40 Ascomycota, Pezizomycetidae, Tuberaceae. Tuber ru- 
fum. A Corpo frutifero em corte longitudinal (3x). B Detalhe do himenio 
(300x). - v, veia escura do emaranhado denso de hifas; e, emaranhado 
aberto contendo ar; h, himenio; r, casca. (Segundo L.R. Tulasne.) 
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Figura 10-41 Ascomycota, Pezizomycetidae. A Otidea (Peziza) leporina (0,67x). B Pulvinula convexula. Corte do apotecio; parte de cima, hime- 
nio (20x). C Morchella esculenta. Parte do himenio (240x). D Helvetia pezizoides. Corpo frutifero (0,75x). E Morchella esculenta. Corpo frutifero 
(0,75x).- a, asco; p, parafise; ps, plectenquima sub-himenial. (A segundo E. Michael; B segundo J. Sachs; D segundo G. Bresadola; E segundo H. 
Schenk.) 


das hifas ascogenas portadoras de fibulas (fibulas, ver 
Eubasidiomycetes) apos a somatogamia (autogamia), 
localizam-se 1-5 ascosporos marrons, de paredes celula- 
res ornamentadas. A estrutura operculada regional dos 
ascos quase nao e reconhecida, ja que a parede fina e 
indiferenciada. 

Os maiores representantes das Pezizales (por exemplo, Mor¬ 
chella; Figura 10-41) sao utilizados como alimento. Tambem 
sao conhecidas especies toxicas, como Sarcosphaera crassa. 
Gyromyta esculenta, com seu veneno sensivel ao calor, e em 
parte ainda utilizado, apos se descartar a agua do cozimento, 
embora seu consumo nao seja aconselhavel, devido ao risco de 
envenenamento. Muitas das especies de trufas micorrizicas com 
especies de arvores da floresta (especialmente Tuber magnatum, 
trufa-de-piemonte, e T. melanosporum , trufa-de-perigord) sao 
apreciadas como alimento desde a antiguidade. Isso se deve as 
substancias aromaticas volateis, que dao aos alimentos prepara¬ 
dos com trufas um estimulo especial. Os corpos frutiferos que se 
desenvolvem sob o solo sao encontrados com o auxilio de caes 
ou porcos especialmente treinados e alcan^am elevados pre^os 
no mercado (“diamantes negros”). 

5- Subclasse: Letiomycetidae 

No apice do asco unitunicado e inoperculado ha uma 
abertura em forma de poro, envolta por um engrossa- 
mento expansivel ou, adicionalmente, por um anel api¬ 
cal ou espessamento parietal. Muitas vezes, esses aneis 
colorem-se de azul com solu^ao de iodo, sendo entao 
caracterizados como amiloides (Figura 10-38A-C). O 
mecanismo de lan^amento de esporos nao completa- 
mente esclarecido e desencadeado por modifica^oes nas 


condi<;6es de luz ou umidade. Nesse sentido, o estado 
expandido do espessamento ou do anel apical e prova- 
velmente tao decisivo quanto o turgor no interior do 
asco. Como corpos frutifero sao formados predominan- 
temente apotecios. 

A essa subclasse pertence, entre outras, Sclerotinia fructigena, 
que ocorre sobre ma^as e peras. Inicialmente, se desenvolvem os 
tufos de conidios, quase sempre em circulos concentricos (de¬ 
vido a alternancia diaria de claro-escuro), da forma secundaria 


Figura 10-42 Ascomycetidae, Leotiales. Sclerotinia fructigena. 
A Corpos frutiferos sobre pessego mumificado (0,75x). B Forma 
secundaria, podridao-de-monilia em peras. 0 micelio forma conf- 
dios em aneis conc§ntricos (0,5x). (A segundo Floney; B segundo 
W. Kotte.) 
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Monilia. A forma principal apresenta apotecios com longos esti- 
pites (Figura 10-42). ► 

6 - Subclasse: Lecanoromycetidae 

A Ordem Lecanorales (inclusive Caliciales) pertence 
aos Lecanoromycetidae. Eles constituem a parte prin¬ 
cipal dos liquens das regioes temperadas e serao, por- 
tanto, tratados juntamente com os liquens (2. Anexo 
aos Mycobionta). Os fungos que vivem em simbiose 
do tipo liquen formam apotecios, os quais apresentam 
ascos com uma estrutura especial entre parafises (Figu¬ 
ra 10-41C) com extremidades abauladas. Os ascos sao 
claviformes, de paredes espessas, em parte com varias 
camadas (embora as camadas, diferentemente dos as¬ 
cos bitunicados, tenham igual elasticidade) e, em torno 
da abertura, possuam um espessamento parietal que se 
cora com iodo. 

7 - Subclasse: Sordariomycetidae 

Os fungos aqui reunidos sao caracterizados por corpos 
frutiferos com forma de garrafa (peritecio), o qual se 
caracteriza por uma abertura no topo constituida des- 
de o inicio (ostiolo); eles pertencem ao tipo de desen- 
volvimento asco-himenial. Juntamente com um grande 
numero de hifas haploides (parafises), os ascos formam 
a camada paligadica reprodutiva (himenio), que reveste 
a base e os lados do espago interno do corpo frutifero 
(Figura 10-43A). Na maturagao, um asco apos o outro 
se alonga ate sua extremidade alcangar a altura da aber¬ 
tura do peritecio, atraves da qual o asco langa todos os 
oito esporos de uma so vez. O alcance do langamento 
atinge ate mais de 20 cm. Apos o esvaziamento, o asco 


colapsa, de modo que o poro do peritecio fica livre para 
o proximo asco. 

1. Ordem: Sordariales. Em torno do poro apical, os ascos 
truncados desta ordem possuem um espessamento forma- 
do pela regiao parietal do asco; o aparelho apical aparece em 
geral como tampa achatada do poro. Neurospora sitophila e 
N.crassa causam o “mofo-vermelho-do-pao” e suportam altas 
temperaturas (ate 75°C). Especies de Neurospora formam asco- 
gonios em cada micelio, assim como celulas adaptadas para a 
transference de nucleos cT. Conidios plurinucleados (mega- 
conidios), espermacias uninucleadas ou microconidios, assim 
como hifas somaticas podem servir de portadores de nucleos 
CT para o tricogino de um ascogonio. Espermacias sao celu¬ 
las especializadas para essa finalidade. Mega e microconidios 
podem tambem germinar com um tubo de propagagao e, as¬ 
sim, formar vegetativamente um novo micelio. A fecundagao 
cruzada e assegurada, pois ascogonios so sao fecundados por 
nucleos do parceiro de cruzamento contrario (incompatibi- 
lidade homogenica; Figura 10-20). Apos a fecundagao reci- 
proca (plasmogamia), tipicamente hifas ascogenas fibuladas 
dicarioticas crescem do ascogonio. Para a pesquisa genetica 
(por exemplo, pre- ou pos-redugao apos crossing-over) foram 
usadas Podospora anserina, Sordaria fimicola e S. macrospora , 
encontradas sobre estrume na natureza. Enquanto os ascos 
dessas especies de Sordaria possuem oito ascosporos, os ascos 
de Podospora anserina tern quatro esporos. Podospora anserina 
nao apresenta megaconidios; os nucleos cT sao transportados 
por espermacias. Nas duas especies de Sordaria faltam mega e 
microconidios, o ascogonio nao forma tricogino, o pareamento 
de nucleos e partenogenetico e se desenvolvem peritecios de au- 
tofecunda^ao. Em mutantes, no entanto, pode tambem ocorrer 
somatogamia entre micelios diferentes. Na zona de contato dos 
micelios formam-se, entao, peritecios de cruzamento, em cujos 
ascos pode ser observada pre- ou pos-redu^ao. 



Figura 10-43 Ascomycota, Sordariomycetidae. A, B Sphaeriales. A Podospora fimiseda, peritecio (90x), B cancro de Nectria em ramificagao 
de tronco de frutifera (lx). C Xylariales, Xylaria hypoxylon (lx). - a, asco; rc, regiao dos conidios; m, filamentos do micelio; p, perifises; rp, 
regiao de peritecios. (A segundo C.T. Ingold; B segundo Brauns e Riehm; C segundo K. Magdefrau.) 
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Figura 10-44 Ascomycota, Sordariomycetidae, Hypocreales. 
Claviceps purpurea. A Atacando pistilos de centeio (15x); abaixo: 
imcio da formagao dos esclerodios; acima: micelio conidioforo, 
em cima restos do estigma. B Formagao de conidios (300x). C 
Espiga de centeio com esclerodios maduros (0,67x). D Esclerodio 
germinado com corpos frutiferos estipitados (2x). E Corte longi¬ 
tudinal do corpo frutifero com inumeros peritecios (25x). F Asco 
e ascosporo (400x). (A, B, D-F segundo L.R. Tulasne; C segundo 
FI. Schenk.) 


2~ Ordem: Microascales. A esta ordem pertence Ophiostoma, o 
causador da doenga do olmo. 

3 a Ordem: Hypocreales. Os representantes dessa ordem desen- 
volvem seus peritecios em um estroma, que consiste num corpo 
em geral duro, portanto, esclerotico, no qual um unico ou, em 
corpos frutiferos agregados, varios peritecios estao inseridos. 
Um exemplo e o esporao-do-centeio, Claviceps purpurea , que 
cresce parasitico sobre pistilos jovens de gramineas e forma coni¬ 
dios sobre eles (Figura 10-44A, B). Um liquido adogado, produ- 
zido simultaneamente a formagao dos conidios, atrai insetos, que 
transferem os conidios para outras flores. Apos ter consumido o 
tecido do pistilo, o micelio se transforma em esclerodio, no qual 
as hifas crescem densamente. Por meio de divisoes transversais, 
forma-se um pseudoparenquima sobretudo na periferia do es¬ 
clerodio (Figura 10-44B). Os esclerodios que crescem para fora 
das espigas sao duros e pretos por fora (Figura 10-44C, D) e sao 
denominados esporoes. Eles caem ao solo, repousam e, na epoca 
da floragao da graminea, produzem estromas em forma de ca- 
pitulos avermelhados, com inumeros peritecios imersos (Figura 
10-44E). A formagao de peritecios e iniciada pela copulagao de 
ascogonios plurinucleados e gametangios cf (tipo asco-hime- 
nial!). Os longos ascos contem oito esporos (Figura 10-44F), que 
sao transportados pelo vento aos estigmas de gramineas. Os es¬ 


clerodios de Claviceps purpurea contem alcaloides toxicos (ergo- 
tamina, ergotoxina), que no passado causaram temidos sintomas 
de intoxicagao (ergotismo, fogo-de-santo-antao’) pelo frequente 
consumo de cereais contaminados. O uso na ginecologia de um 
medicamento, principalmente para estimular as contragoes, esta 
baseado nas mesmas substancias (dai o nome “grao-de-mae”). 
Para tanto, os esclerodios foram cultivados em grande escala, 
por exemplo, com a ajuda de centeio infectado. Atualmente, os 
principios ativos sao produzidos em micelios cultivados em fer- 
mentadores. As especies do genero Cordyceps vivem como pa- 
rasitos sobre organismos com paredes de quitina, por exemplo, 
fungos hipogeicos como Elaphoromyces ou tambem insetos, que 
se enterram no solo apos a infecgao. Os estromas claviformes que 
crescem acima do solo contem em sua parte superior um grande 
numero de peritecios. Os esporos filamentosos tornam-se tetra- 
celulares por meio de divisoes transversais que ocorrem no asco 
e desagregam-se em partes. Da forma secundaria de especies de 
Cordyceps (denominada Tolypocladium inflatum ) foi isolada a ci- 
closporina, utilizada em transplantes para inibir a rejeigao dos 
orgaos transplantados, alem de outros empregos. 

Outras ordens a serem colocadas aqui sao Diaporthales, 
com Endotia parasitica (Valsaceae), o causador da doenga das 
castanhas (de Castanea dentata) na America do Norte, e Xyla- 
riales, com corpos frutiferos agregados rosetados ou esfericos 
(Daldinia, Hypoxylon) ate claviformes ou em forma de galhada 
(.Xylaria ; Figura 10-43C). ► 

8- Subclasse: Dothideomycetidae 

A parede do asco neste grupo (com a ordem Dothide- 
ales) e constituida de duas camadas com elasticidade 
diferente; assim, ela e bitunicada, diferentemente das or¬ 
dens anteriores. A camada externa delgada nao e elastica 
e rompe-se com o aumento de turgor do interior do asco. 
A parede interna do asco, espessa e elastica, alonga-se 
ate seu comprimento original. Com isso, pela crescente 
pressao, um apos o outro, inicialmente entupindo o poro 
apical, os ascoporos sao langados para fora do asco (Figu¬ 
ra 10-45C). O aumento do valor osmotico no interior do 
asco e devido a transformagao de substancias osmotica- 
mente inativas em osmoticamente ativas (possivelmente 
de glicogenio em agucar). Corpos frutiferos em forma 
de garrafa com abertura pre-formada se originam geral- 
mente segundo o tipo ascolocular (ver Ascomycetidae, 
Introdugao). Devido a essa diferenga, os corpos frutiferos 
que se assemelham externamente aos peritecios asco-hi- 
meniais sao denominados pseudotecios (Figura 10-45). 

A esta subclasse pertencem varios fungos causadores de doengas 
de plantas. Venturia (forma conidial imperfeita: Fusicladium) 
acomete a maga (Figura 10-46) e peras, causando manchas pre- 
tas nos frutos em crescimento atacados. Capnodium causa a fu- 
magina sobre folhas. Como saprobionte, esse fungo utiliza fo- 
lhas caidas ou secregoes foliares. Herpotrichia recobre com um 
emaranhado de hifas preto-amarronzadas os ramos de coniferas 
cobertos pela neve nas regioes alpinas e leva as aciculas a morte. 
Tambem especies formadoras de liquens se desenvolveram nes- 
sa linhagem. Elas estao, entre outras, na ordem Verrucariales. 
Aqui tambem devem ser inseridas as Pleosporales, com o gene¬ 
ro Cochliobolus (8.3.3). 
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Figuras 10-45 Ascomycota Dothideomycetidae. A-E Pyrenophora 
scirpi, forma de abertura do asco bitunicado (400x). A Asco maduro 
com oito esporos tetracelulares, B o mesmo, parede externa do asco 
rompida, tubo interno alongado, C ultimo esporo pouco antes do lan- 
gamento, D asco esvaziado, E esporo germinando. F-H Mycosphaerella 
tulipifera (175x), desenvolvimento do pseudotecio. F Estagio jovem 
com ascogonio ramificado, G com ascos de diferentes idades, H pseu¬ 
dotecio maduro. (A-E segundo N. Pringsheim; F-H segundo Higgins.) 


Quinta divisao: Basidiomycota 

O meiosporocisto caracteristico desta divisao, constituida 
por cerca de 30.000 especies (30% de todos os fungos), e 
o basidio ou “portador de esporos” que, no caso tipico, 
forma para fora quatro meiosporos eretos. No basidio, as- 
sim como no asco, a meiose ocorre imediatamente apos 
a cariogamia (Figura 10-59). Diferentemente do asco, os 
quatro nucleos haploides originados na meiose migram 
para a extremidade de saliencias pedicelares (esterigmas, 
Figura 10-59) e so nesse local ocorre a formagao “exogena” 
dos basidiosporos. 



Figura 10-46 Mycobionta, Ascomycota, Dothideomycetidae. Sarna 
da maga causada por Fusicladium. (Fotografia segundo A. Bresinsky.) 


Alem disso, os Basidiomycota se distinguem dos As¬ 
comycota pela pontoagao das paredes transversais das hi- 
fas. Enquanto nos Ascomycota a pontoagao constitui-se 
em abertura simples na parede, nos Basidiomycota ela e 
apenas parcialmente simples. Na sua maioria, as ponto- 
agoes tern forma de barril (“doliporo”; do latim dolium , 
barril de vinho) e sao cobertas em ambos os lados por um 
parentossoma (do grego parenthesis, o interposto; soma, 
corpo) formado pelo reticulo endoplasmatico (Figura 
10-47). A parede celular dos Basidiomycota apresenta 
uma ultraestrutura lamelar (ver Ascomycota, Introdugao). 

A dicariofase torna-se progressivamente dominante 
no ciclo vital. Essa dominancia e assegurada nos Basidio- 
mycetes, em parte pela reprodugao por meio de esporos 
(uredosporos; ver Uredomycetes), em parte por repouso 
de varios anos (ver Eubasidiomycetes). 



Figura 10-47 Basidiomycota. Paredes transversais em hifas. A 
Com um poro simples; B com doliporo. - d, doliporo; p, parentosso¬ 
ma; pc, parede celular. (Segundo R.T. Moore e J.H. McAlear.) 
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Figura 10-48 Basidiomycota. Formas de basidios. A Platygloea (Au- 
riculariales). B Bourdotia (Tremellales). C Tulasnella (Tulasnellales). 
D Dacrymyces (Dacrymycetales). E Sistotrema (Poriales). F Hypho- 
derma (Poriales). G Exobasidium (Exobasidiales). H Xenasma (Proto- 
hymeniales). J Repetobasidium (Poriales). K Scleroderma (Boletales). 
(A-K 750x). (Segundo F. Oberwinkler.) 


O estagio de pareamento de nucleos nao precisa ocorrer imedia- 
tamente a plasmogamia, mas sim um nucleo ativo pode migrar 
ainda atraves de muitas celulas do micelio, que o recebeu antes 
de formar um par de nucleos com um nucleo genotipicamen- 
te diferente dele (em Uredomyces, Euascomycetes, tambem em 
Neurospora). 

A simplificagao da sexualidade constatada na evolu- 
gao dos Ascomycetes e ainda mais desenvolvida entre os 
Basidiomycetes, pois nao sao formados quaisquer orgaos 
especificos, e a somatogamia se torna a regra (excegao: 
Uredomyces). Tambem a repetida formagao de corpos 
frutiferos no micelio eucariotico dos Eubasidiomycetes 
deve ser interpretada como limitagao da sexualidade. 

O basidio pode ser septado (fragmobasidio, Figura 
10-48A, B) ou claviforme e unicelular (holobasidio, Figura 
10-48F). Os basidiosporos germinam com hifas germinati- 
vas (Figura 10-49C), mais raramente com esporos secun- 
darios (Figura 10-49A) ou com conidios (Figura 10-49B). 

As paredes transversais das hifas sao, nas proximas 
duas classes, frequentemente trespassadas por um poro 
simples (Figura 10-47A); fibulas (como nos Eubasidio¬ 
mycetes) estao ainda amplamente ausentes. 



Figura 10-49 Basidiomycota. Germinagao de esporos. A Exidiopsis 
effusa com esporo secundario. B Auricularia auriculajudae . 1-3 Basi¬ 
diosporos: 2 subdividido por paredes tranversais; 3 com conidios. C 
Pleurotus ostreatus com hifa germinativa. (A-C I.OOOx). (A segundo 
F. Oberwinkler; B segundo 0. Brefeld.) 


dos carvoes, pois seus esporos dao as partes afetadas a 
“aparencia de queimado” (Figura 10-50). 

1“ Ordem: Tilletiales. Os basidios nao apresentam pare¬ 
des transversais. Em geral, formam em seus apices quatro 
ou oito meiosporos alongados. Apenas para a separagao 
dos teliosporos sao formados um ou varios septos (Figura 
10-51J). 

Entre meiosporos de tipos de cruzamento opostos formam-se 
pontes de copulagao (Figura 10-5IK), muitas vezes enquanto 
eles ainda estao no esporocisto, por meio das quais plasma e 
nucleo de um esporo migram para o outro. Nos micelios que 
crescem com os pares de nucleos assim constituidos, separam-se 
conidios dicarioticos, os quais sao langados ativamente como 
balistoconidios. Tanto o estagio dicariotio quanto o estagio 
haploide podem se multiplicar por conidios. No trigo, Tilletia 
caries causa a carie ou o carvao fetido, enquanto Urocystis tri- 
citi causa o carvao-listrado-da-folha. Tilletia caries pode ser 
eficientemente combatida pela imersao breve da semente con- 
taminada em solugao quente ou toxica, ou por pulverizagao 
com substancias que destruam os esporos aderidos a superficie. 
A doenga pode se alastrar facilmente, pois uma planta atacada 
contem muitos milhoes de esporos, que se misturam a semente 
durante a debulha e infectam as plantulas apos a semeadura; em 
consequencia disso, antigamente eram perdidos ate 20% (as ve¬ 
zes ate 60%) da colheita. 

As Tilletiales se distinguem das Ustilaginales a seguir, 
alem do tipo de basidios, tambem pelo fato de que nos te¬ 
liosporos ocorre nao apenas a cariogamia, mas geralmente 
tambem a meiose. 


1 § Classe: Ustomycetes (Ustilaginomycetes) 

Nesta categoria estao reunidos parasitos obrigatorios. No 
caso dos basidios divididos transversalmente (fragmoba- 
sidios), a dicariofase precursora nao se reproduz por espo¬ 
ros dicarioticos. As especies sao causadoras das doengas 


2“ Ordem: Ustilaginales. As Ustilaginales, desprovidas 
de corpos frutiferos, vivem como parasitos, em geral nos 
espagos intercelulares de plantas superiores, e desenvol- 
vem seus esporos de paredes espessas em determinados 
orgaos de seus hospedeiros (por exemplo, raizes, caules, 
pistilos, anteras). Assim como os fungos da ordem an- 
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Figura 10-50 Mycobionta, Basidiomycota, Ustomycetes. Usti¬ 
lago maydis, causador do carvao-do-milho. (Fotografia segundo 
A. Bresinsky.) 


terior, eles exercem um papel importante como pragas 
de lavoura. Ustilago maydis (Figura 10-50), em inflo- 
rescencias (e outras partes) do milho, causa incha^os e 
vesiculas ulcerosas do tamanho de um punho cheias de 
esporos; outras especies de Ustilago enchem os pistilos, 
eventualmente tambem outras partes das espigas de 
aveia, cevada e trigo, com seus teliosporos pulverulen- 
tos (carvao-nu e carvao-coberto, por exemplo, U ave- 
nae , carvao-da-aveia). O carvao-da-cevada ( U. hordei) 
e o carvao-do-trigo ( U. tritici) formam seus teliosporos 
nos pistilos jovens, mesmo antes da abertura das flores, e 
os dispersam quando as plantas se encontram em plena 
antese. Levados pelo vento, os teliosporos germinam ain- 
da no mesmo ano entre as bracteas das flores saudaveis 
(infec<;6es das flores). O micelio germinado dos basidi- 
osporos cresce imediatamente para dentro do grao em 
forma<;ao e repousa no embriao. 

Ciclo vital. Dos basidiosporos, determinados bipolarmen- 
te (+, -), germina um micelio leveduroide; o qual e haploide 
e vive apenas saprobionticamente. Pode ser tambem cultivado 
sobre meio de cultivo artificial. Se celulas genotipicamente di- 
ferentes dos micelios + e - se encontram, ocorre a fusao dos 
conteudos plasmaticos (plasmogamia) e o pareamento dos nu- 
cleos por meio de um tubo de copula^ao. Como o conteudo de 


uma celula migra para o interior da outra, a celula receptora se 
torna dicariotica; ela cresce em uma hifa dicariotica que pode, 
agora, infectar uma planta hospedeira. Portanto, a capacidade 
de parasitar esta limitada a fase de nucleos pareados. O micelio 
dicariotico espalha-se no hospedeiro e forma em determinados 
orgaos do hospedeiro os teliosporos, nos quais ocorre a cario- 
gamia. Em sequencia, ocorrem os seguintes estagios: o micelio 
dicariotico, que em algumas especies apresenta fibulas (Figu¬ 
ra 10-51E), penetra na plantula do hospedeiro e avan^a pelos 
espa^os intercelulares ate o meristema apical; inicialmente, ele 
cresce intercelularmente junto com o meristema, sem provocar 
qualquer sintoma externo da doen^a. Em determinados locais 
(por exemplo, as anteras - ou os pistilos em outras especies), o 
micelio continua a se desenvolver intracelularmente, destruin- 
do completamente o tecido do hospedeiro e forma hifas em 
densa disposi^ao com expansoes esfericas ordenadas como pe- 
rolas, que se revestem de uma parede espessa, marrom-escura 
(Figura 10-5IE) e se destacam do conjunto de hifas. Teliosporos 
pulverulentos sao liberados das expansoes a semelhan^a de po 
de carvao, razao pela qual tambem sao denominados carvoes. 
Assim, os teliosporos sao homologos dos basidios jovens, pois 
neles, como nos basidios, ocorre a cariogamia. Porem, como os 
proprios teliosporos nao constituem esporocistos do tipo dos 
basidios, eles sao chamados probasidios. Os teliosporos germi¬ 
nam - em geral, apos um periodo de repouso - com um tubo 
hifalico, o qual em seguida se torna septado (Figura 10-51 A, 
B). Neles ocorre a meiose, de modo que em cada uma das qua- 
tro celulas separadas por paredes transversais encontra-se um 
nucleo haploide. Nesse estagio, a hifa em crescimento, tam¬ 
bem chamada pro-micelio, corresponde a um fragmobasidio 
septado. Por estrangulamento, essa hifa forma lateralmente 
os esporos haploides (chamados esporidios; Figura 10-51); os 
nucleos-filhos originados mitoticamente migram de volta para 
o basidio. Eles sao genotipicamente determinados como + e -, 
na razao 1:1. Em boas condi^oes nutricionais, novos esporos 
podem ser continuadamente formados no basidio. O ciclo de 
desenvolvimento e haplodicariotico; ele e analogo ao ciclo ha- 
plodiplontico das leveduras. 

Algumas formas (por exemplo, de Ustilago maydis, car¬ 
vao-do-milho) sao apenas haplonticas, outras sao tetrapolares 
(Figura 10-58). 

3~ Ordem: Exobasidiales. Os representantes desta ordem vivem 
como parasitos de plantas floriferas (na Europa principalmente 
as ericaceas), a semelhan^a dos Taphrinales dentre os Ascomyce- 
tes, e nao formam corpos frutiferos. Frequentemente, causam 
deforma^oes semelhantes a galhas nas partes atacadas das plan¬ 
tas hospedeiras (Figura 10-52A), provocadas por hipertrofia do 
mesofilo (Figura 10-52B). O micelio atravessa o tecido vegetal 
intra- e intercelularmente. O parasito cresce atraves dos estoma- 
tos ou entre as celulas epidermicas ao longo da superficie, onde 
forma basidios nao septados (Figura 10-52C). Sobre os esterig- 
mas obtusos e alargados estao dispostos esporos curvados, os 
quais caem passivamente e, com a forma^ao de septos transver¬ 
sais, germinam em conidios (Figura 10-52C). Em culturas puras, 
agregados de celulas semelhantes a leveduras nascem dos espo¬ 
ros. Segundo suas caracteristicas ultra estruturais e bioquimicas, 
os Exobasidiales sao atualmente, incorporados aos Ustomycetes. 
As especies de Entyloma, que atacam principalmente asteraceas 
(Figura 10-5ID), sao igualmente incorporados aos Exobasidia¬ 
les; eles formam hifas com nucleos pareados providas de fibulas, 
assim as especies de Ustilaginales. 









10 


674 Bresinsky & Cols. 



Figura 10-51 Basidiomycota, Ustomycetes. A-H Ustilaginales. A, B Ustilago scabiosae. Teliosporo germinado e formagao de meiosporos em 
basidio tetracelular (110x). C Ustilago carbo. Basidiosporos copulando (1.200x). D Entyloma calendulae. Micelio de nucleos pareados com 
fibulas. E-G Ustilago vuijckii. Formagao de teliosporos, teliosporos dicarioticos e diploides. H Ustilago sp. Teliosporos germinando em solugao 
nutritiva (350x). J, K Tilletiales, Tilletia caries. J Basidio formado a partir de teliosporo com quatro pares de meiosporos terminais (300x). K 
Dois basidiosporos copulando, crescendo em micelio de nucleos pareados, com confdio (650x). - c, confdio; m, meiosporo. (A, B segundo 
R.A. Harper; C, K segundo F. Rawitscher; D segundo W. Stempell; E-G segundo R. Seyfert; FI, J segundo 0. Brefeld.) 



Figura 10-52 Basidiomycota, Ustomycetes, Exobasidiales. Exobasi- 
dium vaccinii. A Tres folhas de Vaccinium vitis-idaea (amora alpina ou 
arando-vermelho) atacadas por Exobasidium (0,67x). B Corte trans¬ 
versal de uma folha atacada; a esquerda, o desenvolvimento normal 
da folha; a direita, parte hipertrofiada pelo ataque do fungo (60x). 
C Micelio irrompendo entre as celulas epidermicas com basfdios e 
germinagao de basidiosporos (330x). (A segundo K. Magdefrau; B 
segundo M. Woronin; C segundo F. Oberwinkler.) 


2- Classe: Uredomycetes (Urediniomycetes) 

Esta categoria contem parasitos, a maioria dos quais nao 
forma corpos frutiferos. Caracteristica e uma dicariofa- 
se bem desenvolvida que se reproduz por dicariosporos 
(uredosporos), os quais antecedem a formagao de frag- 
mobasidios tetracelulares com divisoes transversals (Fi¬ 
gura 10-54D, F). Esses fregmobasidios formam-se sempre 
de probasidios esfericos, geralmente ausentes nos demais 
Basidiomycetes (por exemplo, entre os Tilletiales e os 
Exobasidiales nos Ustomycetidae; na grande maioria dos 
Agaricomycetidae). Esta classe, com varios milhares de 
especies, contem os causadores da doenga da ferrugem 
(fungos da ferrugem), amplamente distribuida. 

1“ Ordem: Uredinales, ferrugens. Vivem parasiticamen- 
te principalmente nos espagos intercelulares, sem matar 
o tecido atacado. Inserem haustorios nas celulas hospe- 
deiras (Figura 10-53A). Raramente, o micelio destroi a 
planta inteira (Uromyces pisi); em geral, estende-se ape- 
nas nas proximidades dos locais de infecgao. As fibulas 
estao ausentes nas hifas dicarioticas. Assemelham-se aos 
Ascomycetes pelas seguintes caracteristicas: heterotalia 
bipolar, espermacias e hifas receptoras como orgaos se- 
xuais, poros septais simples, alem de formas reprodutivas 
secundarias bem desenvolvidas. Devido as adaptagoes ao 
modo de vida parasitico sobre orgaos em geral herbaceos e 
de vida curta das plantas superiores, com poucas excegoes, 
as ferrugens nao produzem corpos frutiferos. As ferrugens 
sao caracterizadas por uma grande variedade de esporos 
(cinco diferentes tipos de esporos no ciclo de desenvolvi- 
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Figura 10-53 Basidiomycota, Uredomycetes, Uredinales. A, B Puccinia graminis. A Picnfdio sobre Berberis, em corte transversal (140x). B 
Ecfdio sobre Berberis (140x). C Gymnosporangium clavariaeforme. Picnfdio sobre folha de Crataegus, rompendo a face superior da epiderme 
(450x). D Peridermium strobi. Separagao das espermacias uninucleadas (1.200x). E Phragmidium speciosum. Celulas basais com pontes de 
copulagao (1.200x). F Phragmidium violaceum. Ecidiosporo maduro (800x). - e 1 e e 2 , ecidiosporos com nucleos pareados; fe, filamento de 
ecidiosporos dicaroticos; b, celulas basais; e, epiderme; hr, hifas receptoras; h, haustorio; m, micelio haploide intercelular; p, perffises; pp, 
pseudoperfdio; cp, celulas paligadicas com haustorio; s, espermacia; c t e c 2 , celulas intermediaries. (A segundo A.H.R. Buller; B segundo H. 
Schenck; C, F segundo V.H. Blackman; D segundo R.H. Colley; E segundo A.H. Christmann.) 


mento completo; Figura 10-55), que ocorrem acoplados a 
alternancia de fase nuclear e frequentemente com mudan- 
ga de hospedeiro em sequencia regular. 

Como exemplo tipico sera descrito o processo de 
desenvolvimento da amplamente distribuida ferrugem 
das gramineas (Puccinia graminis ): os basidiosporos 
germinam na primavera sobre as folhas de Berberis. Os 
tubos de germinagao penetram e crescem formando um 
micelio parasitico intercelular, cujas celulas sao uninu¬ 
cleadas e haploides. O micelio formado a partir de cada 
basidiosporo produz picmdios subepidermicos em for¬ 
ma de jarra (tambem denominados espermogonios) 
proximo a face superior da folha e complexo hifalicos, os 
ecidios, proximo a epiderme da face inferior. Picmdios 
sao as partes do micelio que fornecem os nucleos sexuais; 
ecidios sao as regioes nas quais as chamadas celulas ba¬ 
sais recebem os nucleos sexuais para dar inicio ao dica- 


rio*. Picmdios e ecidios desenvolvem-se no mesmo mi¬ 
celio, o qual serve tanto de doador quanto de receptor de 
nucleos. Porem, a autofecundagao e impedida pela dife- 
renciagao bipolar dos basidiosporos e dos micelios (+, -) 
formados a partir deles (incompatibilidade bipolar). 

Hifas de nucleos pareados sao produzidas a partir de 
celulas basais dos ecidiossoros, depois de terem recebido 
um nucleo de duas possiveis maneiras. Pela transferen¬ 
ce de nucleo por meio das espermacias, os picmdios de- 
sempenham um importante papel. Sua estrutura micelial 
plectenquimatica em forma de jarra se abre na maturagao 
como pustulas amarelas na epiderme superior da folha in- 
fectada de Berberis (Figura 10-53A). Alem das hifas este- 
reis na abertura do picnidio (perifises), o corpo micelial 
contem no seu centro hifas curtas, densamente dispostas, 


* N. de T. Micelio dicariotico. 
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as quais formam espermacias elipticas pequenas, uninu- 
cleadas (os chamados picnosporos; Figura 10-53D). Esses 
picnosporos chegam a crescer em solugao nutritiva, for- 
mando um tubo de germinagao. Sao, porem, incapazes de 
infectar, se transferidos para uma folha saudavel; sua fun- 
gao consiste em transferir seu nucleo para as hifas recepto- 
ras. Hifas receptoras (Figura 10-53 A: hr) sao ramificagoes 
do micelio haploide, que se destacam entre as celulas epi- 
dermicas e as perifises acima da area foliar; elas nao apre- 
sentam paredes transversais. As espermacias fundem-se 
apenas com as hifas do tipo de cruzamento contrario (+ 
x -), situagao facilmente possivel em uma infecgao mista 
(+, -). Alem disso, os picnidios secretam nectar, que e re- 
colhido por insetos, de modo que as espermacias tambem 
podem ser transferidas por eles para a superficie de outras 
folhas, que tenham sido inicialmente infectadas apenas 
com o outro tipo de cruzamento. 


O nucleo que penetra na hifa receptora migra (nas 
hifas a ela ligadas) de celula para celula, passando atraves 
da perfuragao da parede transversal ate o ecidio, onde, nas 
celulas basais, o estagio de nucleos pareados e iniciado. Na 
segunda possibilidade de transference de nucleo, por so- 
matogamia, realizada por outras ferrugens, no caso de uma 
infecgao mista, hifas + e - fusionam-se simplesmente no 
tecido hospedeiro. As celulas basais dos ecidiossoros, agora 
dicarioticas, crescem para formar ecidios alaranjados em 
formato de tigela, que irrompem na face inferior da folha, 
nos quais se formam inumeras fileiras de ecidiosporos di- 
carioticos. As fileiras de ecidiosporos em geral consistem 
em esporos verdadeiros, alternados com celulas interme- 
diarias que mais tarde gelatinizam e desaparecem (Figura 
10-53E: c p c 2 ). Em muitos generos (por exemplo, Pucci- 
nia ), os esporos superiores (portanto, os terminais) de cada 
fileira, assim como todos os esporos das fileiras periferi- 



Figura 10-54 Basidiomycota, Uredomycetes, Uredinales. A-D Puccinia graminis. A Grupo de uredosporos, entre eles um teleutosporo bice- 
lular de paredes espessas. B Uredosporo germinando. (A, B 300x) C Colmo de cereal com um Teleutossoro (150x) D Teleutosporo bicelular 
germinando com dois basidios (300x). E Phragmidium rubi. Margem de um uredossoro quase maduro apos o rompimento da epiderme da 
planta hospedeira, aberta para a esquerda; esporos em diferentes estagios de maturagao (565x). F, G Teleutosporos (500x). F Uromyces 
appendiculatus. Unicelular (nucleos celulares nao representados), com basfdio. G Phragmidium violaceum. Abaixo com nucleos pareados, os 
quais ja estao fusionados nas duas celulas superiores. - e, epiderme; g, poros de germinagao; p, parafise; t, teleutosporo; u, uredosporo. (A, 
B segundo A. De Bary; C segundo F. Tavel; D, F segundo L. R. Tulasne; E segundo P. Sappin-Trouffy; G segundo V.H. Blackman.) 
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cas, perdem seu carater de esporos antes do rompimento 
da epiderme e aderem-se uns aos outros, formando uma 
capa resistente (pseudoperidio, Figura 10-53B: pp). Devido 
a pressao da constante produgao de novos esporos na base 
das fileiras (em Puccinia graminis, mais de 100.000 em um 
ecidio), o pseudoperidio e a epiderme sao rompidos e os 
esporos podem ser dispersados pelo vento. Os esporos sao 
inicialmente angulosos pela pressao mutuamente exercida, 
mas depois se tornam arredondados. 

Com a alternancia da fase nuclear (haploide-dicario- 
tica), muda tambem o comportamento parasitico. Os eci- 
diosporos germinam apenas sobre cereais e gramineas sel- 
vagens (mudanga de hospedeiro). Atraves dos estomatos, 
seu tubo de germinagao penetra nos tecidos desse segundo 
hospedeiro. Ele desenvolve-se em um micelio intercelular 
dicariotico, limitado ao local de infecgao, porem sem fibu¬ 
las. Esse micelio rapidamente inicia o processo de forma- 
gao de conidios dicarioticos, denominados uredosporos 
(Figura 10-54E), formados individualmente sobre celulas 
terminais portadoras intumescidas. Essas celulas se encon- 
tram em pequenos uredossoros alongados, com cor de fer- 
rugem (fungos da ferrugem), que irrompem sob a epider¬ 
me. Esses uredosporos sao responsaveis pela disseminagao 
do fungo no verao (transference para outros individuos da 
mesma especie hospedeira por “esporos de verao”). Cada 
um dos uredossoros forma muitos uredosporos, que, em 
uma planta infectada, podem chegar a milhoes. Os uredos¬ 
poros infectam imediatamente outras plantas de cereais, 
nas quais se desenvolvem novos uredossoros, tres semanas 
apenas apos a infecgao. Desse modo, a doenga se alastra 
muito rapidamente e por grandes distances. 

Perto do outono, o micelio de nucleos pareados forma 
nos uredossoros ou, em outro lugar, mais um tipo de espo¬ 
ros, os teleutosporos bicelulares (Figura 10-54A: t,C). Nas 
suas celulas, os nucleos se fusionam (cariogamia). Os teleu¬ 
tosporos tern paredes espessas, sao resistentes a dessecagao 
e ao frio e repousam durante o inverno Na proxima prima- 
vera, cada uma das duas celulas diploides de um teleutospo- 
ro germina (probasidios) atraves de um poro de germina¬ 
gao previamente formado (Figura 10-54D: g), produzindo 
por meiose um basidio tubular (Figura 10-54D, F). Entre os 
quatro nucleos haploides sao formadas paredes transversals 
e de cada uma das quatro celulas brota um basidiosporo 
(meiosporo), no qual entra um nucleo (Figura 10-54D). Os 
basidiosporos sao langados e levados pelo vento ate o pri- 
meiro hospedeiro, a Berberis. Com isso, e fechado o ciclo de 
desenvolvimento, em cujo processo ocorrem basidiosporos 
monocarioticos haploides (1) e espermacias haploides (2), 
ecidiosporos dicarioticos (3) e uredosporos (4), assim como 
teleutosporos primeiramente dicarioticos e depois diploi¬ 
des (5). Portanto, ao todo sao formados cinco diferentes 
tipos de esporos (Figura 10-55). Do ciclo vital completo, 
existem diferentes variantes mais curtas. ► 

Os fungos da ferrugem sao perigosos causadores de 
doen^as. Principalmente as safras de cereais sao consi- 
deravelmente prejudicadas por eles (em casos especiais, 



Figura 10-55 Basidiomycota, Uredomycetes, Urediales. Esquema 
do desenvolvimento de Puccinia graminis. Laranja: fase haploide; 
linhas pretas duplas: fase dicariotica; linha preta grossa: fase diploi- 
de. Hachurado menor, Berberis ; hachurado maior, gramfnea como 
hospedeiro (comparar com Figuras 10-53 e 10-54). - Ec, ecidio; B, 
celulas basais; Pic, picnfdio; Ml, meiose; So, somatogamia; Ep, fe- 
cundagao por espermacia; T, teleutossoro (assim como em U, espo¬ 
ros representados em menor numero); U, uredossoro. 


ate cerca de 25%, mas em geral nao muito mais que cerca 
de 5%). Puccinia graminis, tambem denominada ferru- 
gem-negra devido aos teleutossoros escuros, esta disse- 
minada por toda a Terra. O fungo ataca nossas especies 
de cereais e muitas especies de gramineas selvagens. Na 
Europa Central, seus danos nao sao tao grandes quanto 
em paises mais quentes, onde o desenvolvimento do fungo 
e mais rapido, pois ele necessita de relativo calor. 
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Especialmente perigosa e a ferrugem-amarela, P. striiformis , com 
uredossoros amarelo-claros a alaranjados. Ela ocorre epidemica- 
mente principalmente no trigo, mas tambem na cevada, centeio 
e em diversas especies de gramineas selvagens e cujo hospedeiro 
intermediario e desconhecido. P. coronata, a ferrugem-da-fo- 
lha-da-aveia e de outras gramineas, tern Rhamnus cathartica (en- 
tre outras especies) como hospedeiro intermediario. P. hordei, a 
ferrugem da cevada, forma seus ecidios em especies de Ornitho- 
galum. Com isso, o numero das ferrugens de cereais ainda nao 
esta esgotado. Outras especies de Puccinia ocorrem em aspargo, 
cenoura, cebola, groselha e outras plantas cultivadas, especies 
de Uromyces ocorrem em ervilha, feijao e beterraba, Gymnos- 
porangium ocorre sobre folhas de pereira (ferrugem-da-pera). 
A outras familias das uredineas pertencem Melampsora lini, a 
ferrugem-do-linho, que destroi as fibras, e Melampsorella caryo- 
phyllacearum, praga de especies florestais (vassoura-de-bruxa e 
cancro-do-castanheiro, uredosporos e teleutosporos sobre Cario- 
filaceas) e Cronartium ribicola. Sua gera^ao de ecidios prejudica 
os pinheiros-brancos* e os leva frequentemente a morte; os eci¬ 
dios irrompem como grandes receptaculos vesiculares (Ecidios- 
soros) da casca da arvore. (Alternancia de hospedeiro com Ribes). 

A esperanqa de combater as pragas alternantes de hos¬ 
pedeiro pela elimina^ao do hospedeiro intermediario 
mostrou-se bastante limitada na realidade, pois na maioria 
das especies os uredosporos tambem podem atravessar o 
inverno em repouso ou infectam ja no outono as sementes 
j ovens do cereal de inverno, assim como de muitas especies 
de gramineas cultivadas (na ferrugem-amarela tambem a 
plantula do trigo). Alem disso, o vento pode carregar ure¬ 
dosporos de regioes distantes (ate mesmo sobre os Alpes). 
No combate quimico lanqa-se mao, por exemplo, das es- 
trobilurinas (ambientalmente toleradas), isoladas inicial- 
mente de um fungo de folhas (Strobilurus tenacellus). Em 
relaqao as estrobilurinas, trata-se de inibidores de respira- 
qao, os quais, apos sua pulverizaqao em plantas de cereais 
em crescimento, atuam como fungicidas sistemicos e ini- 
bem o desenvolvimento de fungos parasiticos. Procura-se 
tambem desenvolver cultivares resistentes a ferrugem, o 
que representa uma dificuldade, pois, de cada especie de 
ferrugem, existe uma grande variedade de raqas fisiologi- 
cas, em geral nao distinguiveis morfologicamente. Essas 
raqas especializadas a determinadas variedades de plantas 
cultivadas, as quais surgem sempre de novo a cada cruza- 
mento, por mutaqao e nova combinaqao. Esse tipo de for- 
maqao de raqas de fungos causadores de doenqas tern um 
papel importante na fitopatologia, de modo que a produ- 
$ao de resistencias nunca tera fim. 

Devem ser incluidos aqui os Septobasidiales, que vivem em asso- 
cia^ao com cochonilhas (simbiose). Com base na analise de DNA 
e evidencias estruturais, os carvoes das anteras de cariofilaceas 
devem ser inseridos aqui, e nao mais entre os carvoes.** Especies 
do genero Microbotryum (Microbotryales) enchem as anteras do 
hospedeiro com carvoes preto-violaceos, que ocupam o lugar dos 
graos de polen. Plantas pistiladas de especies dioicas de silene (Sile- 


*N. de T. Nome popular de Pinus strobus L. 

** N. de T. Ustomycetes. 


ne alba e Silene dioica) sao levadas pela infec<;ao pelo fungo a pro- 
duzir anteras, nas quais, os esporos do fungo podem se desenvolver. 

3- Classe: Eubasidiomycetes 

A esta classe pertencem os Hymenomycetes (Figura 10-56), 
inclusive os Gasteromycetes. Neles, o micelio em geral for¬ 
ma corpos frutiferos, emaranhados de hifas visiveis macros- 
copicamente, nos quais os basidios sao ordenados em pali- 
qada (ou seja, em himenio). O processo de desenvolvimento 
e identico ao dos fungos lamelares***. Nos septos das hifas 
formam-se frequentemente fibulas (Figura 10-57). 

O ciclo vital (Figura 10-57) dos fungos lamelares se 
desenrola conforme o seguinte esquema: os basidiosporos 
germinam, formando um micelio com celulas uninuclea- 
das de capacidade de crescimento quase ilimitada; game- 
tangios nao sao formados, assim como nos Ascomycota 
derivados. Se micelios de tipos contrarios de cruzamento 
(por exemplo, + e -) se encontram, duas celulas vegetativas 
fusionam-se ao se tocarem (somatogamia, Figura 10-57A; 
3), e seus nucleos pareiam, sem fusionar-se. O dicario 
formado desse modo constitui um micelio, em geral com 
fibulas, independente sob o ponto de vista da fisiologia 
da nutriqao das hifas haploides monocarioticas (Figuras 
10-57A e 4-6). A fusao dos parceiros de cruzamento e ge- 
neticamente controlada. 

Incompatibilidade bipolar e tetrapolar. Em varios Basidiomyce- 
tes, o comportamento de cruzamento e controlado nao de modo 
bipolar, por um fator (par de alelos + e -), mas por dois fatores 
independentes herdados segundo as regras de Mendel. Os alelos 
de um fator sao denominados A : e A 2 , os alelos do outro fator sao 
B : e B 2 . O nucleo zigotico diploide contem, portanto, A/A 2 , eB/ 
B 2 . Apos a meiose, os basidiosporos de um corpo de frutifica^ao 
pertencem aos quatro tipos A 1 B P A 2 B 2 , A 1 B 2 ou A 2 B V Apenas cru- 
zamentos com fatores diferentes A e B promovem a forma^ao de 



Figura 10-56 Mycobionta, Basidiomycota, Agaricomycetidae. Rus¬ 
sula veternosa, um fungo lamelar. (Fotografia segundo A. Bresinsky.) 


** N. de T. Agaricales. 
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Figura 10-57 Basidiomycota, Eubasidiomycetes, Agaricomycetidae. A Desenvolvimento do micelio fibulado. 1 Esporos genotipicamente 
diferentes (+, -), 2 germinagao dos esporos em micelios sem ffbulas, 3-4 copulagao, 5-7 formagao da primeira ffbula, 8 formagao das ffbulas 
seguintes, 9 micelio fibulado com urn futuro basfdio binucleado, urn basfdio jovem com nucleo de fusao e urn basfdio maduro com esporos de 
diferentes tipos de cruzamento. B Representagao esquematica do desenvolvimento de urn cogumelo. Laranja: fase haploide; preto delgado: 
fase dicariotica; preto espesso: fase diploide. Ffbulas nao representadas, basfdios representados muito maiores em relagao ao pfleo. - a, 
primordio do basfdio; b, basfdio jovem; c, basfdio maduro. (Segundo R. Harder.) 


um micelio dicariotico (em geral com fibulas nos septos hifalicos) 
no ciclo vital. Assim, A^ X A 2 B 2 sao compativeis, A 1 B 1 X A 1 B 1 
ou A 1 B 1 X A l B 2 sao, ao contrario, incompativeis (Figura 10-58). 

Fala-se aqui de incompatibilidade homogenica tetrapolar. 
Esta define que, no caso de confrontagao de hifas monocarioti- 
cas haploides germinadas de esporos do mesmo corpo frutifero, 
apenas em 25% dos casos serao de fato formados micelios com 
fibulas. A recombinagao genetica de micelios de origens geogra- 
ficas diferentes e promovida pelo fenomeno da alelia multipla 
(ver. 9.1.2.1), pois nesse caso sao incluidos outros fatores, por 
exemplo, A 3 B 3 e A 4 B 4 . Cruzamentos com os fatores A/A 2 ou BJ 
B 2 X A 3 /A 4 ou B 3 /B 4 (por exemplo, A 1 B 1 X A 3 B 3 ) sao, por isso, 
100% compativeis. O mecanismo da incompatibilidade bipolar 
ou tetrapolar, em geral ligado a multipla alelia, promove desse 
modo a fecundagao cruzada (do ingles outbreeding). No caso, o 
efeito na incompatibilidade tetrapolar, com 25% : 100% e mais 
forte que a incompatibilidade bipolar, com 50% : 100%. Enquan- 
to os Ascomycetes apresentam apenas incompatibilidade bipolar, 
o mecanismo da incompatibilidade tetrapolar tornou-se domi- 
nante entre os Basidiomycetes. 

As fibulas sao homologas as dos Euascomycetes* (nos 
Euascomycetes, elas sao formadas em posigao terminal, 
nos Eubasidiomycetes sao formadas em posigao lateral; 
nos Euascomycetes, sao, em geral, limitadas as celulas ter- 


* N. de T. O autor faz distingao entre as fibulas dos Euascomycetes 
(haken ) e as dos Eubasidiomycetes ( schnallen ). Em portugues ha ou¬ 
tros nomes (ansa, grampo de conexao), mas nao e feita distingao em 
fungao da posigao sistematica do portador das estruturas, ate mesmo 
porque sao homologas. Atualmente prefere-se o vocabulo “fibula”. 


minais da hifa ascogena, mas nos Basidiomycetes ocorrem 
geralmente em cada septo das hifas dicarioticas). As fibu¬ 
las acolhem temporariamente um dos nucleos formados 
durante a divisao celular, o qual depois migra de volta a 
hifa original (Figura 10-57: 5-7). 

O processo de formagao da fibula repete-se a cada di¬ 
visao celular, produzindo assim um “micelio fibulado” ri- 
camente ramificado, com todas as celulas binucleadas (ou 



Figura 10-58 Eubasidiomycetes, Agaricomycetidae. Pleurotus os- 
treatus. Promogao da fecundagao cruzada por incompatibilidade 
homogenica (mecanismo tetrapolar, alelia multipla). Os corpos fru- 
tfferos com pfleo de cor diferente sao cepas da mesma especie de 
procedencias geograficas diferentes. A, B Fatores de cruzamento 
dos micelios determinados para o cruzamento; • cruzamento que 
resulta em micelio fibulado dicariotico. 
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seja, dicarioticas) e com uma fibula em cada parede trans¬ 
versal (Figura 10-57:8-9). O dicario assim estabelecido - ao 
contrario dos Ascomycetes - e capaz de viver independen- 
temente. Ele pode permanecer por varios anos no solo, na 
madeira e em outros substratos, e realizar inumeras divi- 
soes celulares com divisao conjugada de nucleos, ate que, 
por influencia de fatores ainda desconhecidos, produz, por 
entrangamento de hifas, os corpos frutiferos. Ao contrario 
dos ascomicetos (Figura 10-39), o corpo frutifero dos ba- 
sidiomicetos e constituido exclusivamente de hifas dicari¬ 
oticas (Figura 10-57). Sua origem nao depende, por isso, 
de uma formagao “de novo” a partir do processo sexual de 
plasmogamia. Esta ocorre entre os basidiomicetos apenas 
uma vez para o estabelecimento de um dicario geralmen- 
te plurianual, o qual, ao contrario dos ascomicetos, pode 
produzir corpos frutiferos durante varios anos. No ou sobre 
o corpo frutifero (em geral, na superficie abaxial) organi- 
zam-se as celulas terminais claviformes das hifas dicario¬ 
ticas em um himenio paligadico (Figura 10-57B). Apenas 
nessas celulas terminais (os basidios j ovens) se fusionam 
os dois nucleos (cariogamia, Figura 10-59: 6), seguindo-se 
imediatamente a meiose (com determinagao dos tipos de 
cruzamento) e formagao de quatro meiosporos haploides - 
os basidiosporos. Os micelios que germinam dos basidios- 
poros correspondem aos gametofitos. O micelio de nucleos 
pareados formados a partir da copulagao somatogamica 
pode ser compreendido como esporofito dicariotico. 

Durante o desenvolvimento dos basidiosporos, as 
terminates dos esterigmas (pequenas projegoes dos ba¬ 
sidios em forma de chifre) incham, formando um saculo 
de esporo (Figura 10-59: 8). Cada um dos quatro nucleos 
haploides migra por um dos esterigmas (Figura 10-59: 9) 
e em cada saculo de esporo se forma um esporo. Quase 
sem excegao, porem, a parede do esporo funde-se com a 
parede do saculo, de modo que a natureza dupla do envol- 
torio do esporo nao e visivel; a parede do saculo constitui, 
no caso, o perisporio. Portanto, apenas aparentemente os 
meiosporos sao formados exogenamente. Eles sao em ge¬ 
ral elipsoides e achatados em um lado. 

A esse grupo pertence a maioria das especies com cor¬ 
pos frutiferos grandes (Figuras 10-63 a 10-66). Muitas ve- 
zes, os micelios podem ser cultivados, mas e rara a forma¬ 
gao de corpos frutiferos em cultura. Especialmente no final 
do verao e no outono, muitas especies desenvolvem corpos 
frutiferos de crescimento em geral muito rapido. Podem 
ser distinguidos corpos frutiferos himeniais e gastroidais. 

Em corpos frutiferos himeniais (“Hymenomycetes”; 
Figura 10-63) os himenios sao expostos livremente duran¬ 
te o desenvolvimento e os basidiosporos sao langados ati- 
vamente. Um himenio contem basidios e, em determina- 
dos casos, cistidios estereis orientados em paligada (Figura 
10-64C). Himenoforos sao estruturas visiveis macrosco- 
picamente, constituidas para aumentar a superficie dos 
himenios. Ha grande diversidade na morfologia externa 
dos corpos frutiferos himeniais. Eles podem ser crostosos, 
claviformes a intensamente ramificados, em forma de pra- 



Figura 10-59 Eubasidiomycetes, Agaricomycetidae, Agaricales. 
Formagao de fibulas e desenvolvimento do basidio. 1-7 Oudeman- 
siella mucida (620x). 1 Infcio da formagao da fibula na celula termi¬ 
nal binucleada. 2 Um nucleo abrigado na fibula. 3 Divisao nuclear 
conjugada. 4 Formagao da parede na fibula e ao lado dela, basidfolo 
separado da celula do pe. 5 Fusao da fibula com a celula do pe. 6 Os 
dois nucleos haploides do basidfolo unidos em um nucleo diploide. 
7 Basidio jovem com os quatro nucleos formados na meiose (acima 
os quatro esterigmas). 8-9 Psathyrella (1.500x). 8 Basidio com qua¬ 
tro nucleos antes de sua passagem para basidiosporos apicais. 9 
Passagem do nucleo atraves do esterigma para o basidiosporo. (1-7 
segundo H. Kniep; 8, 9 segundo W. Ruhland.) 

teleira ou estipitados com chapeu (cogumelos). Igualmen- 
te diversificada e a formagao do himenoforo, com super¬ 
ficies planas, dobras, alveolos, poros, tubos, espinhos ou 
lamelas. Praticamente todas as combinagoes de formas de 
corpos frutiferos e tipos de himenoforos estao presentes. 
A evolugao teve certamente o objetivo de expor o maior 
numero possivel de esporos da maneira mais apropria- 
da para a dispersao. O corpo frutifero do tipo himenial 
se desenvolve de diferentes maneiras. O corpo frutifero e 
gimnocarpico se os himenios ou himenoforos sao, desde 
o seu inicio, constituidos sobre superficies externas livres. 
No desenvolvimento hemiangiocarpico (Figura 10-64A, 
B), o himenio forma-se, no inicio, no interior do corpo 
frutifero ainda jovem. Pelo alongamento do estipite e 
abertura do chapeu, o envoltorio original se rompe. Mui- 
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Figura 10-60 Eubasidiomycetes, Agaricomycetidae. A-L Da- 
crymycetales. Calocera cornea (900x), langamento dos basidiospo- 
ros. A, B Alongamento dos esterigmas, C-F Desligamento do basi- 
diosporo (duragao: cerca de 40 min). G, H Formagao das gotas no 
local de insergao dos esporos (duragao, cerca de 10 s), I Langamen¬ 
to dos esporos juntamente com a gota. J, K Colapso dos esterig¬ 
mas. L Schizophyllales, Schizophyllum commune (1.500x). Local de 
insergao dos basidiosporos no esterigma. -pb, parede do basidio; 
pe, parede do esporo; g, gota de liquido. (A-l< segundo A.H.R. Buller, 
L segundo K. Wells.) 

tas vezes, os restos do envoltorio permanecem no corpo 
frutifero maduro como parte do veu universal e/ou do veu 
parcial. O veu parcial (Figura 10-64: vp) forma um anel 
(Figura 10-64: a), une o estipite e o pileo ainda por um 
tempo como um fino veu (cortina) ou desaparece comple- 
tamente. O veu universal (Figura 10-64: vu) constitui um 
envoltorio em forma de bainha na base do estipite (volva, 
Figura 10-64: v; por exemplo, Amanita phalloides ) e/ou 
restos e escamas na superficie do pileo (Figura 10-64: f; 
por exemplo, A. muscaria). O desenvolvimento pseudo- 
angiocarpico inicia igual ao gimnocarpico, mas a borda 
do pileo curva-se para o interior, de modo que suas hifas 
se emaranham com as hifas do estipite. 

Langamento dos esporos. Os esporos sao langados ati- 
vamente apenas por curtas distancias do basidio, por 
meio da excregao de uma gota de liquido pela ponta do 
esterigma, causada pela alta turgescencia do basidio; essa 
gota leva consigo o esporo (Figura 10-60). Em cogume- 
los de himenoforo com poros, a distancia de langamento 
dos esporos alcanga cerca da metade do diametro do poro 
(em cogumelos com lamelas, metade da distancia entre as 
lamelas). A trajetoria percorrida pelos esporos transfor- 
ma-se rapidamente em queda perpendicular, ate chegar 
ao ar livre abaixo dos canais ou lamelas. A dispersao dos 
esporos ocorre realmente por correntes de ar. Se deixar- 
mos um pileo desenvolvido com suas lamelas voltadas 
para baixo sobre uma folha de papel, apos apenas algumas 
horas forma-se uma imagem clara das lamelas, atraves es¬ 
poros que caem. Foi calculado que um corpo frutifero ma¬ 
duro de um champignon (Agaricus campestris ) de 10 cm 
de diametro tern uma superficie de himenio de 1 200 cm 2 , 



Figura 10-61 Eubasidiomycetes, Agaricomycetidae, Poriales. Tra- 
metes versicolor. Corte na margem de um corpo frutffero em cresci- 
mento com duas estruturas de canais de himenoforos. Com paredes 
espessas: hifas esqueleticas; com paredes delgadas: hifas forma- 
doras de basidios; preto: hifas de ligagao (150x). (Segundo E.J.H. 
Corner.) 

que produz ao todo cerca de 1,8 bilhoes de esporos; em 
uma hora, sao langados cerca de 40 milhoes de esporos. 

Juntamente com os basidios maduros, no himenio 
encontram-se tambem basidios jovens e hifas estereis com 
pares de nucleos degenerados e hifas terminais maiores, 
igualmente estereis com formas variadas, os cistideos 
(Figura 10-64C). Cistideos funcionam como protegao e 
orgaos de langamento de esporos (por exemplo, entre os 
Poriales) ou eles possivelmente evitam a aderencia das la¬ 
melas (por exemplo, Coprinus ); eles sao importantes para 
a classificagao sistematica e reconhecimento das especies. 
Tambem as hifas estruturantes do corpo frutifero (Figu¬ 
ra 10-61) mostram diferenciagao na trama: por exemplo, 
hifas esqueleticas, que servem para sustentagao; hifas de 
ligagao, hifas ramificadas de paredes espessas que unem as 
demais hifas entre si; hifas generativas, de paredes delga¬ 
das, formadoras de basidios (Figura 10-61). 

Corpos frutiferos gastroides (“Gasteromycetes”; Fi¬ 
gura 10-66) formam os basidios em seu interior. Os hime- 
nios formados inicialmente nos estagios jovens se degra- 
dam durante a maturagao dos esporos ou nem se formam. 
O desenvolvimento dos corpos frutiferos e angiocarpico ou 
hemiangiocarpico. Os corpos frutiferos sao fechados, com 
ou sem formagao de camaras internas, ou as massas de es¬ 
poros (chamadas glebas) sao colocadas para fora do envol¬ 
torio do corpo frutifero (peridio) com a ajuda de elementos 
elasticos (receptaculo) (Figura 10-66A-C). Os esporos nao 
sao langados ativamente pelos basidios. Sua dispersao e fei- 
ta pelo vento, em casos especiais por insetos ou mamiferos. 

Corpos frutiferos himeniais ou gastroides sao relacio- 
nados um ao outro por formas intermediarias, razao pela 
qual a maioria dos “Gasteromycetes” mostra um relacio- 
namento estreito com tipicos Hymenomycetes e, por isso, 
os Gasteromycetes estao reunidos com os Hymenomyce¬ 
tes em uma unica classe (Eubasidiomycetes). 
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Sistematica. No inicio, devem ser colocadas principalmente or- 
dens com basidios repartidos transversal ou longitudinalmente 
(fragmobasidios), como sao os representados na l a subclasse e 
nos grupos ancestrais da 2 a subclasse. Os basidiosporos germi- 
nam em conidios, esporos secundarios ou celulas semelhantes 
a leveduras (Figura 10-49). Esporos secundarios ocorrem por 
estreitamentos isolados, para os quais migram os nucleos unicos 
dos basidiosporos. 

1 2 Subclasse: Tremellomycetidae 

Com a unica ordem Tremellales. Seus fragmobasidios sao sep- 
tados longitudinalmente por duas paredes cruzadas (Figuras 
10-62D, 10-48B). Eles vivem preferencialmente sobre madeira 
morta, raramente ocupam outros substratos ou atacam, como 
parasitos, outros fungos. Seus representantes mais simples nao 
apresentam corpos frutiferos. Tremella forma corpos frutiferos 
cerebroides a folhosos, gelatinosos, de cor amarelada, amarron- 
zada ou preta (Figura 10-62C); a gelatina do corpo frutifero ser¬ 
ve para reserva de agua. O corpo frutifero lateralmente estipitado 
de Pseudohydnum apresenta espinhos na face abaxial, os quais 
sao recobertos pelo himenio. Exidiopsis, comparar Figura 10-49. 

2- Subclasse: Agaricomycetidae 

A ordem Dacrymycetales e caracterizada pelos holobasidios 
de dois esporos com formato de diapasao (por exemplo, Dacry- 
medes, Figura 10-48D), enquanto a ordem Auriculariales pos- 
sui fragmobasidios septados transversalmente. A essa ordem 
pertence a orelha-de-judas ( Auricularia auricula-judae , Figura 
10-62A). A posi^ao das duas ordens dentro dessa subclasse e jus- 
tificada principalmente pela filogenia molecular. ► 


As ordens seguintes dos Basidiomycetes apresen¬ 
tam, sem exceqao, holobasidios, e foram anteriormente 
reunidas no grupo das Homobasidiomycetidae. Os es¬ 
poros germinam sempre em hifas. As capas dos septos 
com doliporos sao interrompidas como peneira. Forma e 
tamanho dos holobasidios mostram grande multiplicida- 
de (Figura 10-48). Alem da forma de clava amplamente 
difundida (Figura 10-48F), encontram-se, por exemplo, 
basidios alargados em forma de urna (Figura 10-48E), 
pleurobasidios localizados lateralmente na hifa portadora 
(Figura 10-48H), e basidios de repetiqao (Figura 10-48}). 
Ha uma grande diversidade de corpos frutiferos (Figuras 
10-63 elO-64A) e de estruturas das superficies portadoras 
do himenio (himenoforos). Assim como nas ordens an- 
teriores (entre outros com fragmobasidios), tambem aqui 
ocorrem, ou sao atingidos, sempre os mesmos tipos de 
corpos frutiferos em linhas evolutivas diferentes e, como 
nas algas, os fungos tambem podem ser dispostos em esta- 
gios evolutivos convergentes. A forma externa dos corpos 
frutiferos determina, ainda muitas vezes, os criterios para 
a distinqao de generos e familias dentro da ordem. 

Pela forma externa do corpo frutifero, distinguem-se antigamen- 
te os grupos artificials, isto e, aqueles sem relates naturais de 
parentesco, dos fungos sem lamelas (Poriales = Aphyllophorales 
em sentido amplo), dos fungos lamelares (Agaricales em senti- 
do amplo) e dos gasteromicetos (Gasteromycetales). Na nova 
classifica^ao, procura-se por relates filogeneticas em caracte- 
res semelhantes de tantas areas quanto possiveis: por exemplo, 



Figura 10-62 Eubasidiomycetes, A, B Agaricomycetidae, Auricularia auricula-judae. A Corpo frutifero (lx) B Corte transversal do hime¬ 
nio (400x). C, D Tremellomycetidae, Tremella mesenterica. C Corpo frutifero (lx), D corte transversal do himenio (400x). (Segundo F. 
Oberwinkler.) 
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Figura 10-63 Eubasidiomycetes, Agaricomycetidae. Diferentes corpos frutfferos himeniais. A Ramaria botrytis (0,5x). B Stereum hirsutum 
(12x). C Dendropolyporus umbellatus (0,33x). D Hydnum repandum (0,5x). E Phellinus igniarius, corpo frutifero plurianual com zonas de 
crescimento (0,5x). (A segundo E. Schild; B segundo F. Oberwinkler; C segundo G. Bresadola; D segundo H. Schenck; E segundo R. Harder.) 


estruturas microscopicas como a constru^ao do himenio e do 
plectenquima no corpo frutifero (trama), metabolitos, DNA, etc. 
Para a organiza^ao de unidades taxonomicas menores em unida- 
des maiores (por exemplo, ordens), sao importantes elementos 
de liga^ao, os quais em parte reunem caracteres de diferentes 
taxons e em parte representam formas intermediarias de carac¬ 
teres. Transi^oes fluidas entre os corpos frutiferos antes mencio- 
nados dos fungos nao lamelares, fungos lamelares e gasteromi- 
cetos determinaram o fracasso do sistema com base em corpos 
frutiferos; assim, em uma mesma ordem podem estar reunidos 
representantes com corpos frutiferos diferentes. 

Um tipico representante dos Cantharellales e Cantharellus 
cibarius , um fungo comestivel muito apreciado. A ele pode ser 


reunido Hydnum repandum , com corpo frutifero em forma de 
cogumelo, que na face abaxial apresentam um himenoforo espi- 
nhoso (Figura 10-63D). 

Entre os Lycoperdales (com Lycoperdon) estao os corpos 
frutiferos gastroides esfericos a esferico-clavados, protegidos por 
um envoltorio geralmente constituido de duas camadas, exo- e 
endoperidio. Durante a matura^ao do corpo frutifero, o exope- 
ridio rompe-se e permanece na forma de granulos, verrugas ou 
espinhos depositados sobre o endoperidio membranoso. Apos 
a degenera^ao do himenio no interior do corpo de frutifica^ao 
surge uma massa pulverulenta, a gleba, constituida de inumeros 
esporos e filamentos. 



Figura 10-64 Eubasidiomycetes, Agaricomycetidae, Agaricales. A, B Corte longitudinal esquematico no corpo frutifero com veu. A Veu parcial. 
B Veu universal e veu parcial; esquerda em estagio jovem, direita em estagio maduro. C Corte atraves do himenio de Hypholoma (I.OOOx). - b, 
basidio; bo, basidio jovem; c, cistidio; f, resto do veu universal sobre o pileo; a, anel como resto do veu parcial; s, basidiosporo; e, esterigma; 
sh, sub-himenio; t, trama; v, volva como resto do veu universal na base do estipe; vp, veu parcial; vu, veu universal. (A, B segundo E. Fischer.) 
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Figura 10-65 Eubasidiomycetes, Agaricomycetidae. Geastrum tri¬ 
plex (estrela-da-terra). Vista do endoperidio com abertura no api- 
ce e do exoperidio, que se rompeu separando-se em duas partes, 
formando uma gola na parte de cima e um envoltorio estrelado na 
parte de baixo. (Fotografia segundo A. Bresinsky.) 


Os corpos frutificos da estrela-da-terra (Geastrales, 
com Geastrum, Figuras 10-65, 10-66G) adquirem sua forma 
caracteristica pela ruptura de partes do exoperidio em forma 


de estrela e libera^ao do endoperidio esferico, papiraceo que 
contem a massa de gleba (Figuras 10-65 e 10-66G). As hifas 
apresentam fibulas em seus septos (ao contrario dos Lycoper- 
dales, entre outros). Os basidios sao arredondados; neles sao 
separados os esporos (frequentemente mais de quatro) sobre 
esterigmas curtos. 

Os Nidulariales, como nas duas ordens anteriores, formam 
tambem corpos frutiferos gastroides, em que as areas de gleba 
sao encapsuladas e dispersadas como unidades (peridiolos). Em 
Cyathus , os peridiolos se apresentam como minusculos discos no 
peridio aberto em forma de tijela (Figura 10-66E). Sphaerobolus , 
do tamanho de um grao de mostarda, forma em cada corpo fru- 
tifero um unico peridiolo esferico, que por meio de uma inversao 
subita da camada interna do exoperidio e lan^ado a ate lm de 
distancia (Figura 10-66F). 

Os corpos frutiferos dos Phallales em seus estagios j ovens 
de desenvolvimento sao cobertos por um envoltorio gelatinoso, 
mais tarde rompido, comparavel a volva (veu universal) de mui- 
tos fungos lamelares. A gleba, assim inicialmente encerrada, e 
subdividida em camaras e na matura^ao produz uma massa go- 
tejante e mal-cheirosa que contem os basidiosporos. Em muitos 
representantes da ordem, essa massa e empurrada por elementos 
elasticos (receptaculo). A dispersao dos esporos e realizada por 
insetos atraidos pelo odor da gleba e, em parte, pelo receptaculo 
de cores vivas. Principalmente nos tropicos, desenvolveram-se 
formas bastante chamativas (as chamadas flores de fungos). 
Phallus impudicus (Figura 10-66A), nativo da Europa Central, 



Figura 10-66 Eubasidiomycetes. Agaricomycetidae com corpos frutiferos gastroides. A-C Phallales. A Phallus impudicus. Corpo frutifero 
maduro com gotas de gleba no pileo e corpo frutifero jovem em corte longitudinal (0,5x). B Anthurus aecheri (0,5x). C Clathrus ruber (0,5x). D 
Boletales (anteriormente pertencente a Sclerodermatales), Scleroderma citrinum. Em corte reconhecfvel a gleba compartimentalizada (0,5x). 
E, F Nidulariales. E Cyathus striatus (lx). F Sphaerobolus steiiatus. A direita langamento do endoperidio (3x). G Geastrales, Geastrum quadri- 
fidum (0,5x). (A segundo J.E. Lange; B, D, G segundo J. Poelt, H. Jahn e C. Caspari; C segundo V. Fayod; E segundo E. Gramberg; F segundo E. 
Michel e B. Hennig.) 
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tem certa semelhan^a externa com a morchela ( Morchella escu- 
lenta ), que pertence aos Ascomycetes, mas um desenvolvimento 
e estrutura completamente diferentes (convergencia analoga). O 
corpo frutifero jovem, coberto pelo envoltorio branco e macio 
(volva) e denominado ovo-de-bruxa. A volva consiste em um 
peridio externo, um peridio interno membranaceo e uma cama- 
da intermediary gelatinosa. O desenvolvimento do corpo fru¬ 
tifero pode ser observado a partir dos ovos-de-bruxa no chao, 
macios por fora e rigidos por dentro: o receptaculo - ja formado 
no interior do corpo frutifero jovem - alonga-se ate cerca de 
15 cm em poucas horas, com isso rompe o envoltorio, que per- 
manece como um copo, e eleva o pileo. O pileo ja esta formado 
no ovo-de-bruxa - uma camada em formato de sino envolven- 
do o estipe, coberta externamente pela volva. O pileo consiste 
em uma camada portadora membranosa, compartimentada e a 
massa de esporos preto-esverdeada, viscosa e mal-cheirosa de- 
positada sobre ela; ele corresponde na sua totalidade a gleba; sob 
outro ponto de vista, corresponde em parte a uma proje^ao do 
receptaculo (camada portadora), em parte a gleba (massa de es¬ 
poros). A massa de esporos escorre e pinga do pileo de estrutura 
alveolada. Moscas (varejeiras e do esterco) dispersam endozoi- 
camente os esporos. Nas Dyctiophora tropicais, desenvolve-se 
um veu a partir da extremidade do estipite primeiramente entre 
o estipite e o pileo, depois se desenvolvendo para baixo, em for¬ 
ma de cone. Clathrus, o cogumelo-estrelado (Figura 10-66C), 
e Anthurus, o cogumelo-nanquim (Figura 10-66B), tem um 
desenvolvimento parecido, apenas com a diferen^a que o re¬ 
ceptaculo avermelhado tem formato de rede ou esta separado 
em varios bravos. A esses exemplos podem ser acrescentados 
os Gomphales , com corpos frutiferos claviformes a ramificados 
(como Ramaria, Figura 10-63A). 

Nas ordens seguintes prevalecem corpos frutiferos com 
formas crostosas ou em prateleira, com himenios lisos ou lo- 
calizados em himenoforos porados (por exemplo, nas ordens 
Hymenochaetales, Figura 10-63E; e Poriales). Os Polyporales 
tem corpos frutiferos pedicelados em forma de chapeu, com 
himenoforos porados estreitos; os Boletales tem himenoforos 
com canais mais ou menos largos ( Boletus e afins); os Russulales 
(.Russula e afins) e Agaricales (champignon e outros cogumelos 
lamelares) frequentemente possuem himenoforos lamelares. As 
ultimas tres ordens citadas contem fungos comestiveis e, em par¬ 
te, tambem toxicos. Entre os Boletales esta Boletus , assim como 
especies cujos corpos frutiferos se tingem de azul em contato 
com o ar (Figura 10-67). A estes se pode acrescentar Scleroder¬ 
ma, com corpos frutiferos gastroides (Figura 10-66D). Entre os 
Russulares, estao especies com latex ( Lactarius ) ou com lamelas 
quebradi^as (Russula), entre os Agaricales esta o restante dos co¬ 
gumelos lamelares. ► 

Uso. Desde o inicio da Idade da Pedra ate a metade do 
seculo passado, um acendedor feito do corpo de fru- 
tificaqao de Fomes fomentarius (Poriales) era utilizado 
para produzir fogo. Assim, esse fungo foi encontrado no 
bolso de um cadaver neolitico de uma geleira do Otztal 
(“homem do gelo”, “Otzi”), assim como fragmentos de 
fungo-de-betula (Piptoporus betulinus) presos a fitas de 
couro, talvez para uso medicinal. Um grande numero de 
especies e colhido para fins alimenticios; algumas, como, 
por exemplo, o champignon (Agaricus bisporus, entre ou- 
tras), sao cultivadas. 
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Figura 10-67 Eubasidiomycetes, Agaricomycetidae, Boletales. Aci- 
do variegado (um derivado do acido pulvmico) de Suillus variegatus, 
acima nao oxidado, abaixo oxidado em anion azul; R = OH. (Segundo 
W. Steglich.) 


O champignon ( Agaricus bisporicus; Agaricales) e cultiva- 
do em grande escala (em todo o mundo anualmente mais de 
1,3 X 10 6 t). Os dois esporos (nao quatro) de seus basidios 
contem cada um dois nucleos compativeis, + e -. Ao contrario 
da maioria dos Agaricales, o processo sexual nao e necessario 
para dar inicio a um novo ciclo vital e o cultivo pode ser feito 
exclusivamente com a cepa dicariotica. Alem do champignon, 
outras especies de Basidiomycetes (Agaricales: por exemplo, 
Shiitake, Lentinus edodes; Shimeji, Pleurotus ostreatus ) sao 
cultivadas com fins alimenticios, principalmente no oeste da 
Asia. Ha esfor^os para a domestica^ao de outras especies de 
fungos. Muitas especies valiosas (por exemplo, Boletus e Can- 
tarellus) nao formam corpos frutiferos quando em cultivo. Em 
processos de cultivo interessam, alem dos fungos utilizados 
como tempero e alimento para humanos e animais, tambem a 
degrada^ao de dejetos como esterco, palha, serragem e outros 
materials ricos em celulose e lignina ( recycling ), usados com 
substrato. 

Ao todo, 150 especies de Basidiomycetes, mais pre- 
cisamente de Agaricomycetidae (de Ascomycetes apenas 
cerca de 10 especies) sao conhecidas como toxicas; entre 
estas, porem, apenas umas poucas sao altamente toxicas 
(ver tambem Quadro 10-4: micetismo, micotoxicose). 
Tambem em velhos corpos frutiferos de especies comes¬ 
tiveis formam-se substancias toxicas, semelhante ao que 
ocorre no apodrecimento da carne. 

Algumas especies do genero Amanita (Agaricales), especialmen- 
te o cogumelo conhecido como cicuta-verde ( Amanita phalloi- 
des) e a Amanita virosa sao perigosas e insidiosas (os sintomas 
de intoxica^ao iniciam apenas 6-24 horas apos a ingestao). Elas 
contem como substancia toxica peptideos ciclicos (amatoxinas e 
falotoxinas) e apresentam lamelas livres e arredondadas, isto e, 
nao ligadas ao estipite e, ao contrario do champignon, lamelas 
brancas ou permanentemente esbranqui^adas, assim como uma 
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Quadro 10-4 

Ocorrencia e modo de vida dos fungos (incluindo fungos celulosicos) 


Os fungos, com cerca de 100.000 especies (Oomycota 500, 
Mycobionta mais de 90.000), vivem heterotroficamente e 
- ao contrario das algas - principalmente sobre a terra. Es¬ 
pecies aquaticas (menos de 2% de todas as especies) sao 
encontradas, principalmente entre os Oomycota e Chytridio- 
mycota, que se reproduzem por zoosporos. Em menor grau, 
tambem existem fungos aquaticos entre os Ascomycota e 
fungos imperfeitos (Moniliales). Os fungos aquaticos vivem 
geralmente em agua doce, mas urn certo numero de especies 
marinhas (especialmente Ascomycota, mas tambem alguns 
Basidiomycota) foi descrito. Com frequencia, estruturas de 
flutuagao sao encontradas em seus esporos e comdios; em 
Moniliales, por exemplo, os comdios sao filamentosos ou tri- a 
tetraestrelados. 

Fungos fosseis sao poucos conservados. Os achados 
mais antigos sao Chytridiomycota em fragmentos de conchas 
de animais marinhos, que chegam ate o Cambriano. No De- 
voniano foram encontradas hifas nao septadas em restos de 
plantas terrfcolas; no Carbonffero ja havia uredios (tambem de 
Ascomycetes) sobre samambaias e micorrizas nas raizes de ar- 
vores. Micelios com ffbulas bem preservados demonstram que 
nas florestas do Carbonffero ja existiam Basidiomycetes supe- 
riores (“Hymenomycetes”). 

Os fungos alimentam-se como saprobiontes, parasitos 
biotroficos ou necrotroficos (estes ultimos levam organismos 
vivos rapidamente a morte em uma fase parasitica, em seguida 
vivem saprobionticamente sobre os restos) ou em associagdes 
simbionticas (por exemplo, micorrizas e liquens). Muitas vezes, 
substratos especiais sao colonizados, por exemplo, insetos, 
musgos, outros fungos, etc. (frequentemente apenas determi- 
nadas especies). 

Por decomporem diferentes substratos organicos e 
atacarem organismos vivos debilitando-os ou os levando a 
morte, os fungos podem causar danos significativos. Uma 
especie de Eurotiales (Amorphotheca resinae ) e especializa- 
da em oleos, gasolina e breu; na aviagao causou danos por 
entupimento de mangueiras de gasolina e por corrosao do 
alumfnio. Os fungos sao importantes economicamente como 
causadores de danos, pois destroem madeira, causam doen- 
gas em humanos, animais e plantas e degradam alimentos e 
materiais texteis. Por outro lado, existem utilidades, a serem 
tratadas especificamente em cada classe de fungo (fermenta- 
gao alcoolica, ver 5.9.2.1; antibioticos, ver Eurotiales; alimen¬ 
tos, ver utilizagao de Basidiomycetes; promogao do cresci- 
mento das rafzes de arvores em simbiose micornzica, ver em 
8.2.3). Da grande amplitude das adaptagoes em condigoes 
especiais de vida, serao tratadas algumas com significado 
ecologico. 

Fungos como degradadores de madeira 

Na natureza, a madeira de arvores mortas e tocos e degrada- 
da principalmente por fungos. A degradagao de madeira por 
animais ou bacterias tern menor importancia; segundo pesqui- 
sas recentes, as bacterias nao sao destruidoras agressivas de 
madeira. Entre os fungos, sao degradadores de madeira prin¬ 


cipalmente os Basidiomycetes com corpos frutfferos do tipo 
himenial (“Hymenomycetes”, por exemplo, Poriales, Hymeno- 
chaethales, Polyporales, Agaricales), em parte Ascomycetes 
(por exemplo, Ceratocystis ) e os fungos imperfeitos. Alguns 
desses degradadores de madeira atacam, como parasitos, os 
troncos vivos, como Phellinus pini e Heterobasidium annosum, 
o agente causador da podridao-dos-pinheiros (Pinus e Picea), 
alem de Phellinus aim) sobre macieira e outras arvores latifo- 
liadas, e Fomes fomentarius, sobre Fagus e Betula. Muitos fun¬ 
gos vivem saprobionticamente apenas sobre madeira morta 
(por exemplo, especies de Coriolus, Trametes e Gloeophyllum). 
Tambem o ataque parasftico pode seguir o modo de vida sa- 
probiontico sobre madeira morta, como em Armillaria mellea, 
que vive em tocos de arvores mortas sobre os quais forma 
seus corpos frutfferos, mas a partir daf pode transferir-se para 
arvores vivas, principalmente se essas arvores (como em uma 
longa estiagem) estiveram fisiologicamente enfraquecidas 
(parasitismo oportunista). 

Particularmente em generos preferencialmente parasfti- 
cos, a especiagao ocorreu pela especializagao a determina- 
dos hospedeiros (por exemplo, Phellinus hartigii em Abies, 
P. robustus em Quercus, P. hippophaecola em Hippophaea, 
Eleagnaceae). Alguns fungos sao perigosos destruidores de 
madeira de depositos e de construgao, como Coniophora 
puteana e, principalmente, Serpula lacrymans que, vindo de 
partes umidas, pode causar grandes danos em casas. A de¬ 
gradagao da madeira por fungos pode correr por destruigao 
(podridao-marrom) ou por ferrugem (podridao-branca; for¬ 
ma especial: podridao-vermelha). No primeiro caso, o fungo 
degrada preferencialmente a celulose, de modo que sobra a 
parte de lignina da madeira; a madeira se torna marrom, esfa- 
rela transversalmente e decompoe-se em cubos ( Coniophora, 
Serpula). Os causadores da podridao-branca (Phellinus ignia- 
rius sobre pastagem) degradam lignina e celulose, embora, ao 
contrario dos fungos da podridao-marrom, secretem fenolo- 
xidases no substrato; a madeira em decomposigao torna-se 
branca e longitudinalmente quebradiga, em consequencia de 
processos de branqueamento. Algumas especies lenhosas 
resistem a degradagao por meio de toxinas presentes princi¬ 
palmente no cerne (toxinas do cerne). Alguns fungos, porem, 
conseguem destruir ate mesmo a madeira protegida dessa 
forma; possivelmente, fenoloxidases estao envolvidas na de- 
sativagao das toxinas. A podridao-mole, o terceiro tipo de 
destruigao da madeira - causada principalmente por fungos 
pequenos, com corpos frutfferos pequenos (por exemplo, As¬ 
comycetes) ou sem fase sexuada (fungos imperfeitos) - e, 
no que diz respeito ao seu processo, uma podridao-marrom 
(raramente podridao-branca) que se desenvolve lentamente. 
Exemplo sao diferentes especies de Chaetomium (Ascomyce¬ 
tes), cujas hifas atacam a parede secundaria de traquefdes e 
das fibras da madeira. Nos tres tipos de podridao, a dureza e 
a resistencia a flexao da madeira sao afetadas ou completa- 
mente eliminadas. A coloragao azul da madeira do pinheiro 
(Pinus) nao tern influencia sobre essas caracterfsticas esta- 
ticas, haja vista que o causador (especies de Ceratocystis) 
alimenta-se apenas do conteudo das celulas do parenquima 







Tratado de Botanica de Strasburger 687 


10 


da madeira. 0 escurecimento da madeira de construgao ex- 
posta ao tempo - se e que esse processo nao e causado ape- 
nas pela exposigao ao ar - pode ter a participagao de fungos 
imperfeitos. Alguns fungos degradadores de madeira como 
Armillaria mel\ea, produzem brilho noturno (biolumenescen- 
cia); em Omphalotus olearicus, o fungo-da-oliveira, que vive 
em velhas Oliveiras, ate mesmo os corpos de frutfferos bri- 
Iham. Fisiologicamente relacionada a degradagao de madeira 
e a degradagao da serapilheira (folhas, aciculas) sobre o solo 
da floresta, na qual mais uma vez, juntamente com as bacte- 
rias, atuam principalmente os fungos (como degradadores 
da serapilheira), que assim tern grande participagao na for¬ 
magao do humus. 

Fungos como simbiontes 

Uma grande parte das cormofitas estabelece micorriza 
simbiontica com fungos (ver 8.2.3). Distinguem-se plantas 
micotroficas obrigatorias e facultativas. As arvores nativas 
da Europa Central, principalmente as comferas e entre as 
angiospermas as Fagales, sao regularmente hospedeiras de 
micorrizas ectotroficas (Figuras 8-10 e 8-11). Tambem entre 
as plantas cultivadas as micorrizas (em geral endotroficas) 
sao amplamente presentes, por exemplo, em morango, to- 
mate, ervilha e especies de cereais. Em condigoes natu¬ 
ral, as orquideas sao incapazes de proceder, sem o fungo 
micorrizico (Figura 8-12), a germinagao de suas sementes 
muito pequenas e desprovidas de tecido de reserva. Apenas 
em alguns poucos circulos de parentesco a micorriza falta 
completamente, por exemplo, as Cyperales, Plumbaginales e 
Brassicaceae. Dos Oomycetes aos Chytridiomycetes nao ha 
formagao de micorrizas, mas ha entre os fungos superiores 
Ascomycetes e Basidiomycetes (por exemplo, muitos cogu- 
melos do solo das florestas), Glomeromycetes e Zygomycetes 
(Endogone). 

Muitas vezes, os fungos formam corpos frutfferos apenas com deter- 
minados hospedeiros da micorriza ou vivem exclusivamente com eles. 
Assim, as especies de Leccinum, L. scabrum e L. testaceoscabrum 
estao relacionadas com Betula, L. vulpinum com pinheiros de duas 
aciculas [Pinus spp.), L. quercinum com Quercus, L. aurantiacum com 
Populus e L. carpini com Carpinus betulus, Corylus (nogueira) ou Popu- 
lus. Simbioses micorrfzicas podem se desenvolver em relacionamen- 
tos estritamente parasfticos. Entao, determinados fungos parasitam 
sua planta hospedeira ou uma planta superior, que serviu inicialmen- 
te como hospedeira de urn fungo, torna-se parasita deste fungo (por 
exemplo, Neotia, ver 8.2.3). Uma aplicagao pratica da pesquisa de 
micorriza se da na arborizagao de regioes originalmente desprovidas 
de florestas - as arvores sao inoculadas com os parceiros micornzi- 
cos adequados. 

Sobre a simbiose de fungos com algas, como ela evoluiu 
para uma parceria permanente nos liquens, sera tratado na par¬ 
te dos liquens (ver Liquens, 10.2 e 8.2.4). 

Extremamente abrangentes sao as simbioses de fungos 
com animais. Animais com nutrigao especializada, como 
insetos hematofagos, lignofagos ou fitofagos, carregam sim¬ 
biontes em alguma parte de seu sistema digestorio ou tambem 
em orgaos especfficos, os micetomas, a saber: sao bacterias 
ou fungos transmitidos as geragoes seguintes. Em parte, os 
fungos simbiontes possibilitam aos seus hospedeiros a diges- 
tao do alimento (madeira para as larvas da vespa da madeira), 
em parte o fungo e digerido, de modo que o hospedeiro ob- 


tem o alimento da madeira por meio do fungo (por exemplo, o 
caruncho). Em todos esses casos, os simbiontes permitem a 
sobrevivencia de seus hospedeiros por nutrigao especializada, 
porque complementam de diferentes maneiras o metabolismo 
do hospedeiro. As formigas cortadeiras tropicais cultivam em 
seus ninhos subterraneos o micelio de determinadas especies 
de fungos (que pertencem aos Agaricales), cujas extremida- 
des espessadas, ricas em substancias nutritivas, Ihes servem 
de alimento. 0 fungo degradador de celulose e cultivado pelas 
formigas sobre urn substrato de pedagos de folhas mascadas 
e transferido quando da construgao de urn novo formigueiro. 
Entre os cupins, urn micelio tambem cuidadosamente culti¬ 
vado ( Termitomyces, Agaricales) serve de alimento apenas a 
rainha e as larvas. Semelhante significado tern os chamados 
fungos-de-ambrosia, que vivem nos tuneis dos besouros nati- 
vos da Europa Central (ipfdeos) e servem de alimento para as 
larvas dos besouros. 


Fungos como causadores de doengas 

Das 162 doengas infecciosas das plantas mais importantes uti- 
lizadas na Europa Central, 83% sao causadas por fungos (ver 
tambem Tabela 8-2). Os prejufzos somam anualmente milhoes 
e ja chegaram a causar fome (ver Phytophtora). Entre os orga- 
nismos parasitos de plantas, os fungos, ao lado de animais, 
bacterias e virus, tern urn papel dominante. Muitos grupos (en¬ 
tre os fungos plasmodiais os Plasmodiophoromycetes, entre os 
demais, por exemplo, os Peronosporales, Erysiphales, Uredina- 
les, Ustilaginales) vivem quase exclusivamente como parasitos 
e causadores de doengas em plantas superiores. Alem disso, 
muitos fungos imperfeitos estao entre os parasitos de plantas 
(ver 10.2, Deuteromycetes). A infecgao represents o infcio da 
vida do fungo parasitico sobre a planta. Ela ocorre atraves de 
feridas, estomatos ou diretamente pela parede externa da epi- 
derme. A penetragao pela cutfcula da epiderme ocorre enzima- 
ticamente por ectoenzimas especiais (cutinases) ou mecani- 
camente, sendo a cutfcula perfurada por uma projegao aguda 
da hifa de infecgao. Muitas vezes, a infecgao se processa em 
orgaos sensfveis do hospedeiro, por exemplo, tricomas de rai¬ 
zes, orgaos da plantula, perianto e estigma. Em geral, urn unico 
esporo ou confdio e suficiente para uma infecgao existosa. Jun¬ 
tamente com a temperatura, umidade suficiente e determinan- 
te para a germinagao de esporos e confdios (por isso, doengas 
causadas por fungos desenvolvem-se especialmente em anos 
umidos). 

A planta hospedeira reage a penetragao do fungo com me- 
didas de defesa de natureza mecanica ou qufmica, como o es- 
pessamento de paredes celulares ou a formagao de substancias 
de defesa como taninos nao especfficos (em parte neutralizados 
por fenoloxidases) ou fitoalexinas especfficas. Se o hospedei¬ 
ro e ou nao infectado depende de sua constituigao genetica e, 
com isso, de varios fatores de resistencia mecanicos, qufmicos 
e fisiologicos. Alem disso, se uma infecgao ocorre ou nao, de¬ 
pende de uma predisposigao do hospedeiro que, por sua vez, 
e influenciada pelas condigoes ambientais. Boa disponibilidade 
de nitrogenio causa baixa resistencia mecanica das celulas pelo 
crescimento rapido, pela qual uma disposigao para a infecgao e 
em geral aumentada. 

Mesmo em uma mesma especie, a virulencia do fungo 
esta sujeita a grandes variagoes determinadas geneticamente. 
Partindo de 53 culturas de ascosporos do mfldio-da-cevada, fo¬ 
ra m obtidos - mesmo de esporos de urn corpo frutffero - 14 
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tipos patogenicos diferentes. Em muitos parasitos, isso repre- 
senta uma diferenciagao das cepas em um grande numero de 
formas especializadas ao hospedeiro. 

Como fontes de infecgao, sao considerados todos os 
estagios do fungo formadores de comdios e meiosporos. Hi- 
bernagao ocorre com o auxflio de estromas, os quais formam 
corpos frutiferos na primavera (por exemplo, Venturia, Clavi- 
ceps, Phytisma), zigotos que germinam na primavera (Pero- 
nosporales) e teleutosporos (Uredinales); em parte, os fungos 
resistem ao inverno nos hospedeiros, em rizomas, bulbos, 
gemas de inverno, etc. A disseminagao de um patogeno - em 
geral muito rapida - ocorre da mesma maneira que em frutos 
e sementes de plantas superiores: por correntes de ar, por 
animais e mais recentemente tambem pelos seres humanos, 
que levaram muitas doengas de plantas de uma parte da Terra 
a outra. 

Ocorrencias epidemicas de fungos fitopatogenicos sao 
conhecidas apenas em monoculturas de certas plantas cultiva- 
das. Em determinadas regioes, pode ocorrer ate mesmo a des- 
truigao total da cultura (por exemplo, a cultura da videira em 
Tenerife e Madeira em 1850 devido a Uncinula necator). 

No combate as doengas de plantas - ao contrario das 
doengas bacterianas e fungicas em humanos - a terapia e, por 
razoes tecnicas, menos importante. A medida mais importante 
e a profilaxia, pela qual se procura evitar a aproximagao entre 
o patogeno e o hospedeiro (medidas culturais apropriadas, ro- 
tagao de culturas, eliminagao dos hospedeiros intermediaries 
no caso das ferrugens) ou com a destruigao do patogeno antes 
ou durante a germinagao (tratamento da semente, aplicagao de 
fungicidas). Tambem importante e o desenvolvimento de cultiva- 
res resistentes a doengas (cultivo de resistencia). Um controle 
eficaz pressupoe um conhecimento detalhado da biologia e das 
condigoes de vida do parasito. 

Os fungos causam diversas doengas em seres humanos 
e animais. Indiretamente relacionadas ao modo de vida dos 
fungos estao as micotoxicoses ou alergias fungicas. Esporos 
do ar penetram as vias respiratorias causando estas alergias. 
0 conteudo de esporos no ar muitas vezes e consideravel- 
mente alto. Em um caso extremo, foi encontrado em uma 
propriedade rural ate 21 milhoes de esporos de Aspergillus 
por cm 3 de ar. Ao ar livre, os valores sao bem mais baixos, 
em torno de 0,25-7 esporos por cm 3 . No pulmao de vacas 
recem-sacrificadas foram contadas ate 1.700 colonias de fun¬ 
gos por g de peso seco, a saber, de especies cujos esporos 
de tamanho inferior a 10 pm conseguiram passar pelas vias 
respiratorias. Aspergillus flavus cresce sobre diversos tipos 
de nozes e produz aflatoxinas, as quais podem causar danos 
ao figado. Ao contrario dessas micotoxicoses, que tambem 
podem ser causadas pelo esporao-do-trigo*, fala-se em mi- 


* N. de T. Nome popular de Claviceps purpurea. 


cetismo quando fungos forem conscientemente ingeridos 
e, em consequencia, surgirem sintomas de intoxicagao (ver 
Agaricales). 

Fungos que causam micoses podem ser vistos como 
parasitos de animais homeotermicos. Entre as micoses de 
seres humanos e animais, distinguem-se, segundo os sinto¬ 
mas, as micoses superficiais, que atacam pele, pelos, unhas, 
penas, garras e cascos, assim como micoses profundas, que 
se alastram no interior do corpo e podem levar a morte. 30 
a 50 patogenos sao fungos leveduroides ( Candida, Torulop- 
sis, Cryptococcus ) ou fungos formadores de micelios (Asper¬ 
gillus, Trichophyton, Mucor). Muitas especies sao especiali¬ 
zadas exclusivamente aos animais homeotermicos, outras 
vivem tambem no solo, a partir do qual ocorre a infecgao. O 
“pe-de-atleta” (Trichophyton rubrum) infecta pessoas por meio 
de pequenas escamas de pele do solo, sobre as quais esta o 
micelio do fungo. Micoses profundas sao pouco infectadas 
por contato, mais pelo trato estomacal-intestinal e principal- 
mente pelas vias respiratorias. Especies de Histoplasma sao 
causadoras de uma doenga pulmonar muito disseminada em 
paises mais quentes. 

Fungos carnfvoros 

Fungos carmvoros (Figura 10-68) sao especialistas alimenta- 
res que constituem um grupo especial de parasitos facultati- 
vos. Esses fungos capturam pequenos animais do solo (nema¬ 
todeos, rotiferos) ou algas moveis (Euglena) para cobrir suas 
necessidades de nitrogenio por meio de diversos aparatos, 
mas tambem podem viver saprobionticamente sem suas pre- 
sas sobre os meios de cultura comuns. Entre os Chytridiales, 
estao Polyphagus euglenae (Figura 10-68A; ver tambem 10.2 
Chytridiomycetes) e especies do genero Arnaudovia; estes ulti- 
mos vivem na superficie da agua (neuston) e capturam organis- 
mos unicelulares com o auxflio de seis longas hifas finas (Figu¬ 
ra 10-68B). Os Zoopagaceae (Zygomycetes) vivem da captura 
de amebas e nematodeos. Nas hifas de Zoopage thamnospira 
(Figura 10-68G) aderem amebas que sao entao degradadas 
atraves de haustorios que crescem para dentro da presa. Os 
fungos que capturam animais do grupo Arthrobotrys perten- 
cem aos fungos imperfeitos (Flyphomycetes). Eles capturam 
suas presas (nematodeos) com redes ou hastes adesivas 
(Figura 10-68C), nodulos adesivos (Dactylella) ou com aneis 
constritores ou nao constritores ( Dactylium ). Tambem entre os 
Oomycetes desenvolveu-se o modo de vida predador, a saber, 
no genero Zoophagus. Nesse genero, as hifas formam prolon- 
gamentos dotados de uma secregao pegajosa, nos quais rotife¬ 
ros ficam presos (Figura 10-68E, F). Entre os Basidiomycetes, 
observou-se carnivoria em especies isoladas de fungos de ma- 
deira (por exemplo, Pleurotus). Ao todo, foram descritas cerca 
de 80 especies de fungos predadores. 
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Figura 10-68 Fungos predadores. A Polyphagus euglenae com dez euglenas contraidas, em diferentes estagios de digestao (200x). B Ar- 
naudovia hyponeustica, com Tylenchus aprisionado (150x). C, D Arthrobotrys oligospora, C com armadilhas, D com urn verme filamentoso 
aprisionado (150x). E Zoophagus insidians, com tres rotiferos capturados (90x). F Rotifero aprisionado e com das hifas de Zoophagus cres¬ 
cendo (125x). G Zoophage thamnospira com duas amebas (500x). (A segundo L. Nowalowsky; B segundo Valkanow; C, D segundo W. Zopf; E, 
F segundo Sommerstorff; G segundo C. Drechsler.) 


bainha em forma de saco na base do estipite como resto do veu 
universal. As amatoxinas inibem a RNA-polimerase e as faloto- 
xinas ligam-se aos microfilamentos de actina. Elas sao utilizadas 
nas pesquisas, ja que, associadas a pigmentos de fluorescencia, 
permitem a visualiza^ao dos microfilamentos. 

Produtos do metabolismo uteis. Especies de Psilocybe 
(Agaricales) content derivados de indol alucinogenos, que 
tambem sao usados em ritos religiosos, por exemplo, no 
Mexico. Diferentes cogumelos lamelares liberam metaboli¬ 
tes no meio de cultura, os quais sao utilizados como fungi- 
cidas (estrobilurina de Strobilurus , Agaricales), por exemplo. 

1. Anexo aos Mycobionta: fungos 
imperfeitos (Deuteromycetes) 

O sistema de classificaqao natural dos fungos baseia-se, 
entre outros caracteres, no desenvolvimento e nos orgaos 
relacionados a reprodu^ao sexuada da forma principal 
(teleomorfa). De muitos fungos (cerca de 30.000 espe¬ 
cies), no entanto, e conhecido apenas o modo vegetativo 
de reproduqao por meio de conidios na sua forma secun¬ 
daria (anamorfa) (para definiqoes de formas principal e 
secundaria, ver a Introduqao aos fungos). Nesse caso, e 
irrelevante se a forma principal e ainda desconhecida ou 
se o fungo perdeu a capacidade de produzi-la. Todos esses 
fungos foram reunidos em um grupo artificial dos fungos 
imperfeitos ou Deuteromycetes. 


Apesar da supressao da sexualidade (ausencia da forma princi¬ 
pal), pode eventualmente ocorrer recombina^ao genetica por 
fusao completa de hifas de individuos diferentes com processos 
parassexuais (fusao com forma^ao de nucleos diploides hetero- 
zigotos; crossing-over mitotico; haploidiza^ao por perda gradual 
de cromossomos). 

Um conhecimento crescente da totalidade dos caracteres 
(tipos de hifas e septos, quimica e ultraestrutura da parede ce- 
lular, formas de frutifica^ao coincidentes), assim como o uso de 
analise de DNA, possibilita cada vez mais ordenar os fungos im¬ 
perfeitos nas classes e ordens do sistema de classifica^ao natural. 
Sua maioria pertence aos Ascomycetes, so alguns aos Basidio- 
mycetes. 

Uma classifica^ao artificial provisoria, com objetivos prati- 
cos, dos fungos imperfeitos baseia-se nas estruturas formadoras 
de conidios. Os conidios originam-se quase sempre em coni- 
dioforos, os quais sao livres ou localizados em estromas ou em 
picnidios. ► 

2. Anexo aos Mycobionta: Lichenes, 
liquens 

Nos liquens (Figura 10-69), as hifas de fungos de deter- 
minadas especies formam com algas autotroficas (ou 
Cianobacterias; ver tambem 8.2.4) uma associa^ao sim- 
biotica, que se tornou uma unidade morfologica e fisio- 
logica. Os fotobiontes ectossimbionticos que ocorrem 
nos liquens sao representantes unicelulares ou filamen- 
tosos das ja anteriormente tratadas cianobacterias (por 
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Figura 10-69 Mycobionta, Ascomycota, Lecanorales. A Um liquen fruticoso terrestre (Cladonia). B Um liquen folioso (Xanthoria) sobre uma 
lapide antiga. (Fotografias segundo A. Bresinsky.) 


exemplo, Chroococcus , Gloeocapsa , Scytonema , Nostoc) 
ou de algas verdes (por exemplo, Coccomyxa, Cystococ- 
cus , Trebouxia, Chlorella e Trentepohlia). Como fungos 
(micobiontes) participam dos liquens principalmente 
Ascomycetes (em geral, especies formadoras de apote- 
cios, mais raramente de peritecios) e apenas em poucos 
casos Basidiomycetes (por exemplo, Corticiaceae, Clava- 
riaceae). A inser^ao dos fungos liquenizados em diferen- 
tes classes no sistema de classifica^ao dos fungos deixa 
claro que, na historia evolutiva, a simbiose dos liquens 
surgiu diversas vezes e por diferentes meios. Disso re- 
sultou uma nova forma de organiza^ao de seres talosos 
com caracteres proprios. Da vida conjunta de fungo e 
alga desenvolvem-se alguns caracteres morfologicos e 
quimicos novos. Os fungos liquenizados perdem na sim¬ 
biose sua independence; eles so podem viver na natureza 
em associa^ao com a respectiva alga. Por essa razao, an- 
teriormente os liquens foram tratados em uma unidade 
sistematica propria, a divisao Lichenes. 

Morfologia. A morfologia dos liquens raramente de- 
pende da estrutura da alga, como e o caso dos liquens 
filamentosos (por exemplo, Ephebe ), em que o fungo 
enrola-se em uma cianobacteria filamentosa, ou dos li¬ 
quens gelatinosos. Na grande maioria dos generos, e 
o fungo que determina a forma do liquen. Nos liquens 
crostosos de crescimento lento, que vivem sobre a su- 
perficie de rochas, solo ou casca de arvores, o talo e fir- 
memente aderido ao substrato, atravessando-o ate um 
determinado ponto e apresenta geralmente uma forma 
claramente definida (Figura 10-70H). O talo achatado, 
em geral lobado dos liquens foliosos (Figura 10-70G) li- 
ga-se ao substrato por meio de cordoes de hifas (rizinas). 
Nos liquens umbilicosos (Figura 10-70E), o talo em for¬ 


ma de disco e preso apenas pelo meio. Os liquens fruti- 
cosos, finalmente, fixam-se por uma base muito estreita 
e ramificam-se como arbustos (Figura 10-70J). A especie 
artico-alpina Thamnolia vermicularis (Figura 10-70D) 
vive solta sobre o solo, no maximo e fixada por alguns 
cordoes de hifas. No genero Cladonia (Figura 10-70B, C), 
formam-se sobre os talos foliosos, geralmente pouco de- 
senvolvidos, podecios em forma de ta<;a ou arbusto, os 
quais portam os apotecios. 

Histologia e fisiologia. O corte transversal de um liquen 
gelatinoso (Figura 10-71 A) mostra no talo uma distribui- 
$ao mais ou menos igual de alga e fungo (estrutura homo- 
mera); a mucilagem de uma colonia de Nostoc e entremea- 
da de hifas de fungo. As hifas dispoe-se mais densamente 
na superficie superior e inferior e podem formar uma ca- 
mada de casca. Em liquens fruticosos e foliosos (Figura 
10-71B), assim como em inumeros liquens crostosos, as 
algas localizam-se em uma camada determinada, paralela 
a superficie do talo (estrutura heteromera). Na camada 
superior da casca, as hifas do fungo formam frequente- 
mente um denso entrela^ado. Nos liquens foliosos e fruti¬ 
cosos, a casca e geralmente mais fortemente diferenciada 
que nos liquens crostosos (Figura 10-7IB, C). Nos liquens 
endofloicos (que vivem na casca ou ritidoma de arvores) 
e endoliticos (que vivem em rochas), o talo penetra tao 
profundamente no substrato que mal se eleva na sua su¬ 
perficie. 

Fungo e alga vivem em estreita simbiose, embora o 
fungo se enrole na alga (Figura 10-71E, F) e nela pene- 
tre. Surgem muitas vezes haustorios, proje^oes do fungo 
para o interior da celula da alga (Figura 10-71G). Em re- 
gra, o fungo permanece separado do protoplasto da alga, 
por fim essa isola as invasoes com paredes. Em muitos 
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Figura 10-70 Mycobionta, Lichenes. A Dyctionema pavonia. B Cladonia rangiferina. C Cladonia pyxidata. Talo com podecios em forma de 
taga. D Thamnolia vermicularis. E Dermatocarpon miniatum. F Graphis scripta. G Parmelia acetabulum. H Rhizocarpon geographicum. J Roccella 
boergesenii. K Usnea florida (A-K 0,5x). (Segundo K. Magdefrau.) 


liquens, os fungos formam apenas apressorios que pene- 
tram a parede da celula da alga (Figura 10-71E), aos quais 
a alga pode reagir com espessamentos da parede celular 
(Figura 10-71 J). 

Muitos liquens contem diferentes especies de foto- 
biontes, que pertencem a grupos muito diferentes de al- 
gas verdes (Chlorophyta) ou de cianobacterias. As ciano¬ 
bacterias fixadoras de nitrogenio ( Nostoc ) encontram-se 
imersas no talo (em Solorina crocea externamente imper- 
ceptivel) ou em pequenas cabegas no talo, os cefalodios 
(Figura 10-71K). Na simbiose fungo-alga normal, pode 
se envolver tambem um segundo tipo de fungo, o qual 
vive como “parassimbionte” ou como verdadeiro parasi- 
to; esses parasitos de liquens sao conhecidos em grande 
numero. Finalmente, existem liquens que se alojam como 
parasitos nos talos de outras especies. 

O fungo (micobionte) e completamente dependente 
da alta (fotobionte) no que diz respeito ao seu metabo- 
lismo de carboidratos. Os fungos recebem das algas em 
geral agucares ou alcoois de agucares. As algas encerradas 
no emaranhado dependem do fungo para o suprimento 
de agua e minerais. Alem disso, o fungo oferece prote- 
gao contra intensidade luminosa muito elevada. Varias 
substancias caractensticas dos liquens, que nao podem 
ser sintetizadas pelos participantes isolados, estao relacio- 
nadas com a simbose. Elas sao principalmente secretadas 
na superficie externa das hifas, como pequenos cristais, e 
conferem a muitos liquens suas cores caracteristicas. Tra- 


ta-se aqui de grupos muito diferentes de substancias: aci- 
dos alifaticos, depsideos, depsidonas, quinonas, derivados 
de dibenzofuranos, etc. 

Reprodugao e multiplicagao. As algas nos talos dos li¬ 
quens multiplicam-se apenas vegetativamente. Suas ce- 
lulas sao maiores que no estado de vida livre, pois, como 
simbiontes, tern sua divisao celular inibida. Os fungos, 
por outro lado, desenvolvem seus corpos frutiferos ca- 
racteristicos (apotecios, peritecios, pseudotecios). Em 
geral, o himenio propriamente dito nao contem algas. 
Portanto, um novo talo de liquen somente pode ser 
produzido se um esporo do fungo em germinagao ca- 
sualmente encontra novamente a respectiva alga. Essas 
“sinteses de liquens” foram obtidas tambem em parte 
experimentalmente. Apenas em poucos liquens (por 
exemplo, Endocarpon) encontram-se algas tambem no 
himenio, as quais sao levadas junto quando da libera- 
gao dos esporos do fungo, de modo que a alga certa fica 
a disposigao do fungo imediatamente na germinagao. 
Ainda nao esta esclarecido que fungao tern os inumeros 
picnidios encontrados em muitos liquens. Nos liquens 
foliosos e fruticosos, a reprodugao se processa muitas 
vezes (principalmente) vegetativamente. Em primeiro 
lugar, por meio de soredios (Figura 10-71D), grupos de 
celulas de alga envolvidos por hifas de fungo. Soredios 
se formam em determinadas partes do talo, os soralios; 
dispersados pelo vento, sobre uma superficie adequada, 
crescem formando novamente um liquen. Em outras es- 
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Figura 10-71 Mycobionta, Lichenes. A-C Cortes transversals de talos. A Collema pulposum (200x). B Sticta fuliginosa (250x). C Graphis 
dendritica (200x). D Soredio de Parmelia sulcata (450x). E-J Haustorios. E Apressorios, F grampos hifalicos (E, F 450x), G haustorios intrace- 
lulares, H haustorio intramembranoso, J haustorio intramembranoso isolado por deposito de celulose. (G-J 600x). K Cefalodio em Peltigera 
aphtosa (200x). (A segundo H. des Abbayes; B segundo J. Sachs; C segundo Bioret; D, K segundo K. Magdefrau; E, F segundo Bornet; G, H 
segundo E. Tschermak; J segundo Plessl.) 


pedes, originam-se sobre a superficie do talo pequenas 
proje^oes em forma de bastao ou coral (isidios), que fa- 
cilmente se quebram e servem igualmente para a multi- 
plica^ao vegetativa. Finalmente, qualquer parte separa- 
da do talo dos liquens costuma crescer novamente para 
constituir um talo normal. 

Ocorrencia e modo de vida. Liquens crescem sobre as 
mais diversas superficies: sobre rochas (epiliticos), solo, 
casca de arvores latifoliadas e coniferas (epifiticos) e sobre 
madeira morta (epixilicos). Nos tropicos, vivem liquens 
pequenos, chamados epifilicos, tambem sobre folhas. Os 
liquens crostosos epiliticos, que conseguem dissolver car- 
bonatos (mas nao quartzo), preparam como pioneiros o 
solo para plantas superiores. Alguns poucos liquens vivem 
como anfibios em agua doce, outros submersos no mar ou 
na zona de respingo nas costas maritimas (Figura 10-93). 
O crescimento dos liquens atinge a maior expressao nas 


florestas umidas altimontanas, nas zonas temperadas e nas 
florestas nebulares das montanhas tropicais, assim como 
nas tundras, onde com frequencia o solo e, em grandes 
areas, colonizado principalmente por liquens; neste caso, 
eles constituem uma forma^ao vegetacional propria. Em 
geral, os liquens evitam os centros das grandes cidades 
(“deserto de liquens”), onde sao prejudicados pelos gases 
do escapamento dos automoveis (antigamente, em espe¬ 
cial o S0 2 ) e pela poeira fina. Devido a sua sensibilidade 
diferente - alguns liquens crostosos sao ate mesmo muito 
resistentes a polui^ao do ar, os liquens filamentosos sao 
extremamente sensiveis -, os liquens podem ser usados 
como indicadores de graus de polui^ao. 

A absor^ao de agua ocorre pelas hifas dos bingos. Es- 
pecialmente entre os grandes liquens foliosos, uma parte 
das hifas muitas vezes nao se entrela^a as outras, de modo 
que a aera^ao e garantida, mesmo quando o talo esta com- 
pletamente encharcado; em certos casos, encontram-se 
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na superficie ventral do talo verdadeiros poros de aera- 
gao (cifelas). Os habitantes de rochas ensolaradas supor- 
tam nao apenas um forte aquecimento (ate 70°C no local), 
mas tambem uma desidratagao completa durante meses. 
Muitos liquens de solo ficam desidratados mais da metade 
do ano, permanecendo entao metabolicamente inativos; 
quando umedecidos, porem, a fotossintese e reiniciada 
apos apenas alguns minutos (organismos peciloidricos, ver 
5.93.6). Para realizar a fotossintese, liquens com cianobac- 
terias como fotobionte necessitam agua no estado liquido; 
para liquens com algas azuis, basta vapor de agua. 

O crescimento dos liquens e bastante lento, em com- 
paragao ao de outras talofitas*. Mesmo os grandes liquens 
foliosos e fruticosos das latitudes da Europa Central crescem 
nao mais do que 1-2 cm por ano. No caso do liquen cros- 
toso Rhizocarpon geographicum (liquen-geografico, Figura 
10-71H), que cresce sobre rochas em regioes alpinas, foi me- 
dido em determinadas circunstancias um crescimento anual 
de 0,5 cm. Com base no diametro desses liquens crostosos 
epiliticos, foi calculada a idade de morenas pos-glaciais (li- 
quenometria). A duragao de vida dos liquens varia entre um 
ano (liquens epifilicos dos tropicos) a varias centenas, talvez 
ate milhares de anos (liquens crostosos epiliticos artico-al- 
pinos). 

Como pioneiros da vida, os liquens avangam as 
maiores distancias nos desertos gelados das altas monta- 
nhas, assim como no Artico e na Antartica; muitos supor- 
tam congelamento a ate -196°C sem apresentar danos e 
conseguem fixar C0 2 ainda a -24°C. 

Liquens fosseis sao conhecidos apenas a partir do Terciario 
(Bernstein), mas ja com especies altamente desenvolvidas, que se 
assemelham as especies recentes. 

Utilizagao. Cetraria islandica (musgo-da-islandia), que ocorre 
em florestas e campos secos e desde a tundra ate as altas monta- 
nhas, e utilizado como medicamento (mucilagem). Recentemen- 
te, muitos liquens foram isolados antibioticos. O mana, Lecanora 
esculenta , um liquen estreito-lobado a bulboso do norte da Afri¬ 
ca e do Oriente, pode ser consumido como alimento. Alguns li¬ 
quens, como as especies de Roccella (Figura 10-70J) do norte da 
Africa e das Ilhas Canarias fornecem o corante orceina ou azul de 
tornesol. De Cladonia stelaris , em geral introduzida do norte da 
Europa, sao feitas coroas ornamentais permanentes. De Evernia 
prunastri, se produz um perfume (musgo-do-carvalho). Clado¬ 
nia rangiferina , o liquen-das-renas (Figura 10-70B), constitui-se 
com outras especies de liquens fruticosos na principal fonte de 
alimento das renas. Letharia vulpina , um liquen fruticoso epifi- 
tico amarelo, de distribuigao, entre outras, alpina, e o unico li¬ 
quen toxico da Europa. Com ele eram antigamente envenenados 
os lobos. 

Sistematica. As classes e ordens dos liquens sao classifi- 
cadas em um sistema de classificagao filogenetico dos taxa 


* N. de T. Talofita e a planta, alga, fungo, liquen ou qualquer outro 
tipo de ser vivo constituido por um talo, ou seja, sem diferenciagao 
de tecidos e orgaos. Opoe-se ao termo cormofita, que se refere as 
plantas vasculares, as quais possuem tecidos e orgaos verdadeiros. 


de fungos propriamente ditos ou respectivamente mais 
proximos (ver, por exemplo, Lecanorales). A delimitagao 
das ordens e familias dos liquens, dos quais sao conheci¬ 
dos cerca de 400 generos e mais de 20.000 especies, e feita 
com base na estrutura dos corpos frutiferos, que oferecem 
a maior parte dos caracteres para uma classificagao filoge- 
netica. Um importante carater e o comportamento frente 
ao reagente de iodo - se as hifas ou ascos se colorem de 
azul, sao denominadas amiloides. Para a distingao das es¬ 
pecies sao usados outros caracteres quimicos. 

Devido ao modo de vida endossimbiontico do fotobionte nas hi¬ 
fas de fungo, Geosiphon (ver Glomeromycota) nao deveria ser 
considerado entre os liquens. O mesmo vale para as associates 
entre fungos mucilaginosos (Myxobionta) e algas em determina¬ 
das condigoes de cultivo. 

I. Ascolichenes (Ascomycetes liquenizados; Figura 10-70B-K). 
As ordens dos Ascolichenes estao estreitamente relacionadas as 
ordens dos respectivos fungos no sistema dos Ascomycetes e fo¬ 
ram la, em parte, tratadas (por exemplo, Lecanorales). Tambem 
encontramos ordens com intermediaries entre formas nao lique- 
nizadas e formas liquenizadas, que constituem, com algas, talos 
de liquens altamente desenvolvidos. Como entre os Ascomyce¬ 
tes, aqui tambem a sequencia de ordens e dada pela estrutura do 
asco. Aos Caliciales, frequentemente com ascos prototunicados, 
seguem-se os Ostropales e Graphidales, com ascos unitunica- 
dos, os Lecanorales, com maioria de ascos unitunicados, assim 
como os Pyrenulales, os Verrucariales e Arthoniales, com as¬ 
cos bitunicados. Os Dothideales sao caracterizados pelos ascos 
bitunicados em corpos frutiferos desenvolvidos de modo genui- 
namente ascolocular (ver Ascomycetes). ► 

II. Basidiolichenes (Basidiomycetes liquenizados). Durante 
muito tempo, apenas alguns poucos representantes tropicais 
eram conhecidos; entre eles, os Poriales associados a cianobac- 
terias, por exemplo, a especie terrestre Dyctionema pavonia (= 
Cora pavonia; Figura 10-70A). Recentemente, foram descober- 
tos Basidiolichenes, tanto nos tropicos quanto nas zonas tempe- 
radas, os quais sao constituidos de Clavariaceae ou Agaricales 
(Omphalina ) e Chlorophyta ( Coccomyxa , entre outros). 

Tipo de organiza 5 ao algas eucarioticas 

Quarto e quinto sub-reinos; em parte sexto e 
setimo sub-reinos 

Algas eucarioticas (ou seja, algas em senso estrito, sem as algas 
azuis procarioticas) sao seres unicelulares a pluricelulares, de 
coloragao variada, fotoautotroficos de organizagao em geral ta- 
losa, em sua grande parte adaptados a vida aquatica. Seus clo- 
roplastfdios contem os pigmentos fotossinteticos, juntamente 
com pigmentos acessorios. As algas eucarioticas pertencem os 
Glaucobionta, Rhodobionta (incluindo grupos relacionados, 
tais como os Heterokontophyta autotroficos) e os represen¬ 
tantes de estrutura simples dos Chlorobionta (Chlorophyta, 
Streptophyta em parte). Os plastidios de todas as algas eucari¬ 
oticas possuem clorofila a e, em geral, mais outro componente 
clorofflico (Tabela 10-2). Para a fotossintese oxigenica, na qual 
o oxigenio e liberado, a agua e o doador de eletrons. Entre os 
pigmentos acessorios, podem ser citados diversos carotenoides 
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(e alguns poucos grupos ficobilinas). Muitas vezes, os cloroplas- 
tidios contem pirenoides (ver 2.2.9.1). Os cloroplastidios sao 
delimitados por uma membrana dupla (plastfdios simples) ou 
por 3-4 membranas (plastfdios complexos). Em alguns grupos 
(Chriptophytas, Dinophytas, Chloraracniophytas) os plastfdios 
complexos apresentam nucleomorfos, os quais podem ser in- 
terpretados como restos do nucleo de endossimbiontes eucari- 
oticos. Segundo a teoria endossobiontica (ver 2.4), os plastfdios 
foram inseridos por endossimbiontes nas celulas hospedeiras. 
Plastfdios simples (nos Glaucophyta, Rhodophyta e Chlorophyta) 
se devem a uma endocitobiose primaria de algas procarioticas 
relacionadas as Cyanophyta. A endocitobiose primaria foi, prova- 
velmente, urn evento unico na evolugao. 

Plastfdios complexos (todas as demais divisoes de algas 
eucarioticas), por outro lado, demonstram que os plastfdios 
nesses grupos foram adquiridos em dois passos evolutivos (ver 
2.4). Apos a endocitobiose primaria, as algas eucarioticas fo¬ 
ram envolvidas por celulas hospedeiras em outros processos 
de endocitobiose (endocitobioses secundarias). Em algas 
com nucleomorfo nos plastfdios, essa endocitobiose secundaria 
considera-se comprovada. Portanto, algas eucarioticas sao poli- 
fileticas tanto sob o ponto de vista da celula hospedeira quanto 
sob o ponto de vista da aquisigao dos plastfdios por endocito¬ 
bioses primarias ou secundarias. Endocitobioses terciarias 
ocorreram nos casos em que algas, ja previamente equipadas 
com plastfdios, englobaram outras algas com plastfdios de endo¬ 
citobioses secundarias (Dinophyta). 0 parentesco dos plastfdios 
de algas eucarioticas em relagao ao sistema fotossintetico das 
algas procarioticas foi previamente comprovado pela compara- 
gao das sequences da subunidade menor do RNAr (SSU). 

Os orgaos formadores de gametas e esporos nao apre¬ 
sentam paredes estratificadas e, em geral, nao sao cobertos 
por envoltorios pos-genitais, ou seja, envoltorios formados pos- 
teriormente. Os orgaos formadores de esporos (esporocistos) 
sao sempre unicelulares, os gametangios sao geralmente unice- 
lulares. Em distingao aos anterfdios e arquegonios dos musgos 
e samambaias (dotados de paredes pluricelulares e, portanto, 
protegidos), os gametangios nus das algas sao denominados 
espematogonios (cf: com espermatozoides flagelados; Figu- 
ra 10-90E: s) ou espermatangios (cf: com espermacias nao 
flageladas; Figura 10-78D) e oodnios (J: com oosfera; Figura 
10-90E: o) ou carpogonios (J: com desenvolvimento especial 
apos a fecundagao; Figura 10-78F-I). 

Os zigotos nunca se desenvolvem dentro do orgao sexual 
feminino para formar urn embriao pluricelular. Na maioria dos 
grupos de algas, as celulas reprodutivas (gametas, esporos) 
sao flageladas, em alguns grupos altamente desenvolvidos, 
apenas os gametas masculinos sao flagelados. Em apenas al¬ 
guns poucos grupos de algas (Pennales, Rhodophyta, Zygne- 
matophyceae) nao se formam estagios flagelados. Os flagelos 
tern a estrutura 2+9 (Figura 2-16) caracterfstica dos eucariotes. 
Algumas vezes, os flagelos sao voltados para a frente (anterio- 
res), algumas vezes sao voltados para tras (posteriores), muitas 
vezes estao aos pares (dois igualmente longos ou urn curto e urn 
longo), podem ser lisos, mais finos na extremidade (flagelo tipo 
chicote) ou providos de finas ramificagoes nas extremidades (fla¬ 
gelos barbulados ou mastigonematicos). 

No decurso de sua evolugao, as algas experimentaram de¬ 
senvolvimento desde a condigao unicelular ate urn talo plecten¬ 
quimatico e tecidual. Suas partes nao podem ser classificadas 


em orgaos “verdadeiros” como folhas, caule e rafzes (talofitas). 
Estruturas semelhantes a estas (filoide, cauloide e rizoide) de al¬ 
gas altamente desenvolvidas nao possuem elementos de condu- 
gao que possam ser comparados ao sistema condutor de plantas 
vasculares (por exemplos, as Phaeophyta, com urn unico tubo de 
condugao semelhante a urn elemento de tubo crivado). 

Os seguintes grupos morfologicos com diferentes graus de 
organizagao (“nfveis de organizagao”) podem ser distinguidos: 

• Nfvel ameboide (= rizopodial). Algas unicelulares des- 
providas de parede celular formam pseudopodios, com 
os quais apreendem partfculas solidas de alimento. Pro- 
longagoes delgadas e filamentosas sao denominadas rizo- 
podios (Figura 10-83C). Colonias dessas celulas tambem 
ocorrem. 

• Nfvel monadal. Algas unicelulares, flageladas, em geral 
providas de manchas ocelares e vacuolos contrateis (Fla¬ 
gelados, Figura 10-104), que apos a divisao celular podem 
permanecer reunidas em colonias com poucas a muitas 
celulas (Figuras 10-115G e 10-83F). 0 estagio de palmela 
conduz ao nfvel capsal: na divisao celular nao sao formados 
novos flagelos e as celulas-filhas permanecem imersas na 
bainha gelatinosa (Figura 10-84G). 

• Nfvel capsal (= tetrasporal). Varios caracteres do nfvel 
monadal continuam presentes, em parte de modo rudimen- 
tar. E o caso dos flagelos imoveis ou reduzidos, quando nao 
ausentes; a capacidade de movimento ativo e, em todos os 
casos, reduzida as celulas reprodutivas. Como as celulas 
permanecem imersas em uma bainha gelatinosa comum 
apos a divisao celular, formam-se cenobios, que tambem 
podem ser longitudinalmente alongados (Figura 10-84D). A 
parede celular e delgada ou ausente. 

• Nfvel cocal. Nao ha resqufcios da organizagao monadal 
nas celulas vegetativas, que sao desprovidas de flagelos e 
envolvidas por uma parede celular. Trata-se de organismos 
unicelulares, cenobios ou associagoes de agregagao (Figu¬ 
ras 10-85, 10-117A e 10-118A). 

• Nfvel trical. As celulas uninucleadas (monoenergicas) for¬ 
mam filamentos ramificados ou nao ramificados, de cres- 
cimento intercalar ou em celulas apicais (Figura 10-108A). 

• Nfvel sifonocladal. As celulas formadoras de filamentos 
contem varios nucleos; celulas plurinucleadas sao denomi¬ 
nadas polienergides. 

• Nfvel sifonal. Talo em forma de uma unica grande celula 
plurinucleada, esferica ou filamentosa ou ainda com outras 
formas, visfvel macroscopicamente e que pode atingir di- 
mensoes consideraveis (Figuras 10-90D, 10-113 e 10-112D). 

• Talo plectenquimatico. Os ramos laterais ou filamentos 
sao entrangados ou entrelagados; as celulas sao tambem 
frequentemente aderidas umas as outras ou ate mesmo 
concrescidas (Figuras 10-74Ae 10-75). 

• Talo hfstico. As celulas que se dividem multisserialmente 
permanecem ligadas em uma associagao tecidual (Figuras 
10-91 e 10-96B-D). 

Esses nfveis de organizagao, aqui caracterizados de modo 
sucinto, foram atingidos independentemente por diversas linha- 
gens de algas. Por exemplo, o talo hfstico foi desenvolvido de 
forma semelhante pelas Ulvophyceas e especialmente pelas 
Phaeophyceas; o talo plectenquimatico, pelas Phaeophyceas e 
Rhodophyceas. Para a utilizagao de algas, ver Quadro 10-5, para 
ocorrencia e modo de vida ver Quadro 10-6. 




Tratado de Botanica de Strasburger 695 


10 


Quarto sub-reino: Glaucobionta 

Com os Glaucobionta foi atingido o tipo de organiza- 
$ao das algas eucarioticas e, com isso, tambem o tipo de 
organiza^ao das plantas fotoautotroficas. Para as es- 
pecies deste pequeno e isolado, mas ainda assim signi¬ 
ficative sub-reino, sao caracteristicos os plastidios, que 
contem (como pigmentos acessorios hidrossoluveis) os fi- 
cobiliproteidios em ficobilissomos, os quais determinam 
a colora^ao com suas ficobilinas prosteticas (ficocianinas). 
Ficobilissomos, que ocorrem tambem entre as cianobac¬ 
terias procariontes, sao corpos discoides ou esfericos com 
30-40 nm. Nos plastidios, estao localizados sobre as tila- 
coides. Entre os componentes clorofilicos, sao tipicas as 
clorofilas a , c, e d, mas a clorofila b esta ausente. Como 


substancia de reserva, e produzido o amido, mas nao den- 
tro dos plastidios (Tabela 10-2). 

Unica divisao: Glaucophyta. A divisao, constituida de 
tres especies monadais, tern um grande significado para 
a compreensao da evolu^ao dos eucariotos fotoautotrofi- 
cos. Os cloroplastidios lembram ainda em muitos aspec- 
tos as cianobacterias e ja foram antigamente interpretados 
como cianobacterias vivendo em endossimbiose. Elas sao 
denominadas cianelas. As cianelas, ou cloroplastidios, 
sao ainda envoltas por uma delgada parede de peptidogli- 
canos. Seu genoma, porem, tern um decimo do tamanho 
do genoma de cianobacterias de vida livre e, portanto, si- 
tua-se na faixa de tamanho do genoma dos cloroplastidios 
dos demais eucariotos. Tambem ha grande coincidencia 


Tabela 10-2 Alguns caracteres quimicos das classes de algas 


Divisoes/Classes 
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Segundo Van den Hoeck; Resumo das xantofilas segundo Metzner. ★ Com plastidios simples (originados por endocitobiose primaria); O com plastidios com¬ 
plexes e nucleomorfos (originados por endocitobiose secundaria); A com plastidios complexos sem nucleomorfo (originados por endocitobiose secundaria); + 
pigmento ou polissacarideo de reserva importante; (+) ocorrencia do pigmento; (•) pigmento raro ou apenas em pequenas quantidades: - pigmento ou polissaca- 
rfdeo de reserva ausente; em amido: + externamente ao cloroplastidio, © depositado no cloroplastidio; A 8-queto-caroteno, por exemplo, fucoxantina e sifono- 
xantina (o ultimo apenas em Prasinophyceae Chlorophyceae); B aleno-carotenoides, por exemplo, vaucheriaxantina e neoxantina (esta ultima em Euglenophyta, 
Chlorophyta, Eustimatophyta, Heterokonthophyta, em parte, Rhodophyta); C alcano-carotenoides; D ester-carotenoide, ou seja, xantofilas, que contem residuos 
de acidos graxos ligados em um ou em ambos grupos hidroxila; na Tabela foram considerados os 4-queto-carotenos, por exemplo, equinenon, em Euglenophyta 
+ e Chlorophyta +, em Heterokonthophyta (+). 

Cianelas: organelas fotossinteticas com parede de peptidoglicanos. - Rodoplastos: plastidios das Rhodophyta e orgaos fotossinteticos deles derivados. - Clo¬ 
roplastidios: plastidios das Chlorophyta e organelas fotossinteticas deles derivados. 
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entre a organiza^ao dos genomas de cianelas e cloroplas¬ 
tidios. 

Os plastidios verde-azulados contem clorofila a (etc.) 
e pigmentos acessorios, tais como ficocianina em ficobi- 
lissomos, os quais estao localizados nos tilacoides - nao 
empilhados - no interior dos cloroplastidios. 

A unica classe da divisao, Glaucophyceae, contem tres generos 
de algas (Figura 2-98) de agua doce, cada um com apenas uma 
especie. As celulas de Glaucocystis apresentam dois flagelos rudi- 
mentares e nao sao mais capazes de movimento ativo. Cyanopho- 
ra possui dois flagelos de comprimentos diferentes. 


Quinto sub-reino: Rhodobionta 

Os representantes deste sub-reino possuem plastidios se- 
melhantes aos dos glaucobiontes. Porem, nao e mais pos- 
sivel comprovar a presen^a de peptidoglicanos no envol- 
torio dos cloroplastidios. Formas ou estagios flagelados 
como especies monadais, zoosporos e espermatozoides 
sao completamente inexistentes. 

Os representantes da divisao Rhodophyta, a mais 
rica em especies, sao em sua maioria marinhos (algas 
vermelhas; Figura 10-72), de Colorado vermelho-vivo a 
violeta, raramente tambem verde-azulados a verde-oliva. 
Formas unicelulares ocorrem apenas entre as Bangio- 
phycidae, relativamente isoladas. Tanto nesse pequeno 
grupo quanto entre outras algas vermelhas prevalecem 
representantes com talo trical, entran^ado ou pseudo- 
parenquimatico. Tecidos verdadeiros faltam completa¬ 
mente. Os talos entran^ados e os pseudoparenquimas 
(plectenquimas) das algas vermelhas formam-se a par- 
tir do tipo filamentoso central uniaxial (Figura 10-73, 
10-75) ou do tipo “fonte” multiaxial (Figura 10-74). Os 
filamentos, que se formam estreitamente justapostos, 



A 



Figura 10-73 Rhodobionta, Rhodophyta. Talo do tipo filamentoso 
central. Exemplo: Chondria tenuissima. A Corte longitudinal, B corte 
transversal. (Segundo Falkenberg.) 

sao mantidos unidos por substancias adesivas ou por 
concrescimento. 

As celulas, quase sem exce^ao uninucleadas, possuem 
em geral inumeros plastidios, com formas simples discoi- 
des, ovais ou lobadas, mas nunca em formato de tigela. 

Plastidios. Neles, encontra-se clorofila a (nao clorofilas b 
ec)e seus carotenoides acessorios, mascarados pelo pig- 
mento vermelho fortemente fluorescente ficoeritrina; os 
ficobilissomos contem tambem ficocianina (Figura 2-88B, 
C). Dos dois pigmentos, existem muitas variantes, que se 
distinguem, entre outras, pela absor^ao e ocorrencia (em 
cianobacterias ou algas vermelhas). Os ficobilissomos das 
cianobacterias, Glaucobionta e Rhodobionta sao coletores 
de luz, que transferem a energia de ativa^ao para os pig¬ 
mentos fotossinteticos propriamente ditos. Uma camada 
de ficobilinas nos ficobilissomos - dentro ficocianina, fora 
ficoeritrina - direciona a transference de energia. Nas 
Cryptophyta, que tambem apresentam ficobilinas, faltam 
os ficobilissomos. 



B 


Figura 10-72 Rhodobionta. A Garrafas que ficaram depositadas por algum tempo no mar estao recobertas por algas vermelhas, que formam 
uma camada calcificada avermelhada. B Talos folioides de Calophyllis. (Fotografias: A segundo B. Merlin; B segundo A. Bresinsky.) 
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Figura 10-74 Rhodobionta, Rhodophyta. 
Talos do tipo “fonte”. A Apice do eixo de 
Furcellaria fastigiata (35x). B 0 talo uniestra- 
tificado de Melobesia cresce flabeliforme em 
largura por divisoes longitudinals eventuais 
das celulas da margem (45x). (A segundo F. 
Oltmanns; B segundo Rosanoff.) 


Nos plastidios, os tilacoides nao estao dispostos em pi- 
lhas, mas sim separados por distancias iguais uns dos outros 
(como nas cianobacterias e Glaucobionta). Uma membrana 
dupla delimita os plastidios; o reticulo endoplasmatico nao 
tern participa^ao nesse caso. Pirenoides ocorrem apenas em 
algumas formas, mas presumivelmente sem fun^ao. 

Como substancia de reserva e acumulado principal- 
mente o amido das florideas, na forma de granulos arre- 
dondados, insoluveis, frequentemente estratificados e que 
podem ser corados de vermelho com iodo. Trata-se, neste 
caso, de um polissacarideo com propriedades intermedia- 
rias entre glicogenio e amido. Os granulos nao condensam 
no interior dos plastidios como o amido nas Chlorophyta, 



Figura 10-75 Rhodobionta, Rhodophyta. A Talo folioide de Grinellia 
americana (0,5x). B Apice frontal do talo uniestratificado com gran¬ 
de celula apical e o filamento central dela derivado; este e algumas 
das linhagens de celulas imediatamente derivados dele em escuro 
(300x). (A segundo R.L. Smith; B segundo J. Tilden.) 


mas sim na sua superficie e no citoplasma. Ocorrem tam- 
bem determinadas substancias limitadas as algas verme- 
lhas (“floridosidios” = compostos de galactose-glicerina), 
assim como gotas de oleo. 

A parte fibrilar da parede celular e constituida geral- 
mente e principalmente de celulose. Suas microfibrilas nao 
sao dispostas paralelamente, como nas plantas superiores e 
algumas algas verdes, mas num emaranhado de cadeias en- 
tran^adas. A parte amorfa contem frequentemente galacta- 
nos gelatinosos (por exemplo, agar, carrageninas = sulfatos 
de galactanos; galactanos sao polimeros de galactose). 

Ciclo de vida. As Rhodophyta apresentam caracteristi- 
camente um ciclo com tres etapas, no qual se seguem ao 
gametofito haploide um carposporofito diploide, assim 
como mais uma gera^ao esporofitica diploide (em geral, 
o tetrasporofito). 

O tipo diplobiontico (tres gera^oes divididas em dois 
individuos; por exemplo, Polysiphonia , Ceramiales, Florideo- 
phycidae, Figura 10-76 A) comporta-se da seguinte maneira: 

Gametofito. O gametofito e uma planta haploide inde- 
pendente. Ele desenvolve o gametangio $, denominado 
carpogonio. Em muitas algas vermelhas (por exemplo, 
todas as florideas), este termina em um tricogino, ou 
seja, um orgao receptivo longo, em geral estreito (Figu- 
ras 10-77F: t e 10-78F: t). Em outras partes ou individuos 
gametofiticos, originam-se, em espermatangios (= game- 
tangios masculinos), as celulas generativas masculinas, 
desprovidas de flagelos. As celulas generativas cf - esper- 
macias - sao uninucleadas. Inicialmente, elas sao liberadas 
passivamente na agua, depois fixam-se nos tricoginos e 
transferem para estes seus nucleos sexuais cf, que migram 
para o nucleo do gameta §, seguindo-se a fusao (game- 
to-gametangiogamia ou oogamia pouco nitida). 

Carposporofito. Da celula fecundada, origina-se o car¬ 
posporofito, que tern a forma de filamentos celulares di- 
ploides, que crescem a partir do carpogonio, mas perma- 
necem ligados ao gametofito haploide. Ocorre, portanto, 
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Figura 10-76 Rhodobionta, Rhodophyceae. Alternancia de geragoes e de fases nucleares. A Polysiphonia, diplobiontico de tres etapas; B 
Batrachospermum, haplobiontico de tres etapas. Laranja: haplofase; preto: diplofase. - M! Meiose. 


na mesma planta uma sequencia de duas geragoes (l a e 
2 a ), acompanhada da alternancia de fases nucleares. O 
carposporofito produz, exclusivamente por divisoes ce- 
lulares mitoticas, carposporos diploides, tambem mitos- 
poros. 

Tetrasporofito. Na grande maioria das algas vermelhas, 
forma-se do carposporo uma nova planta, geralmente 
identica ao gametofito, mas diploide; nesta, cada uma das 
celulas-mae-de-esporos produz, por meiose, quatro tetra- 
meiosporos (Figuras 10-76 e 10-77B); essa geragao e, por 
isso, denominada tetrasporofito. Do carposporofito para o 
tetrasporofito ocorre a alternancia da 2 a para a 3 a geragao 
do ciclo vital, embora sem mudanga da fase nuclear. Com 
isso, o desenvolvimento das tres geragoes se completa em 
dois corpos vegetativos (desenvolvimento diplobionti¬ 
co). A maioria das algas vermelhas (com excegao das Ne- 
malionales) pertence a esse tipo. 


Gametofito e tetrasporofito, em geral, sao morfologicamente 
identicos, mas tambem podem ser diferentes (Figura 10-77C, 
D); antigamente, eram classificados nao apenas em generos di¬ 
ferentes, mas tambem em ordens distantes entre si. Os carpospo- 
rofitos (sem clorofila) de algumas especies sao tao diferentes, que 
em alguns casos foram confundidos com parasitos e receberam 
nomes especificos. O gametofito e monoico ou dioico. No ultimo 
caso, existem algumas diferengas na estrutura das plantas cf e 
J. Frequentemente, o carposporofito (= gonimocarpo) surge de 
ramificagoes especiais em envoltorios do gametofito, formando 
um assim chamado cistocarpo (FiguralO-77E). 

Muitas vezes, o carposporofito e mantido por celulas auxi- 
liares, que tern provavelmente um significado relacionado a fisio- 
logia da nutrigao. Essas celulas do gametofito, ricas em plasma, 
situam-se ao lado do carpogonio, que recebem do carpogonio 
o nucleo zigotico (ou um nucleo diploide), o multiplicam por 
mitose e por fim dao sequencia a formagao do carposporofito. 
Os filamentos celulares originados de um carpogonio (Figura 
10-77F: fe) podem atingir muitas celulas auxiliares, nas quais 
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Figura 10-77 Rhodophyceae. A, B Callithamnion corymbosum, formagao de tetrasporos (300x), A Esporocisto fechado, B vazio, com os 
quatro tetrameiosporos. C, D Bonnemaisonia hamifera, gametofito e tetrasporofito (5x), C gametofito com estrutura de cistocarpos, D espo- 
rofito, tambem conhecido como Trailiella intricata. E Ceramiales, Platysiphonia miniata. Cistocarpo com carposporofito visto por transparency 
(lOOx). F, G Cryptonemiales, Dudresnaya. F Carpogonio fecundado, em cujo tricogino ainda aderem algumas espermacias, desenvolvido em 
urn filamento esporogenico ramificado, o qual se liga a seis celulas auxiliares. As celulas a 1 - a 6 foram formadas em ramificagoes a partir 
do eixo ha (250x). G Grupo de carposporos. - a, celulas auxiliares (a 1 - a 6 ); e, espermacias; fe, filamentos esporogenicos; t, tricogino. (A, B 
segundo G.G. Thuret; C, D segundo Koch; E segundo F. Borgesen; F segundo F. Oltmanns; G segundo E.Bornet.) 


nucleos diploides no gametofito sao multiplicados e dispersa- 
dos, assim que - como consequencia de um unico processo de 
fecundagao - grande numero de carposporofitos crescem de um 
gametofito e sao por ele alimentados. Se os filamentos dos car- 
pogonios e as celulas auxiliares sao cobertos por um envoltorio, 
fala-se de um procarpo. 

A sequencia de diversas geragoes sobre um unico in- 
dividuo (desenvolvimento haplobiontico) ocorre no ge- 
nero de algas vermelhas de agua doce Batmchospermum 
(Nemalionales, Florideophycidae, Figura 10-76B). Tam¬ 
bem aqui ha uma alternancia de geragoes heterofasica 
heteromorfica de tres etapas, mas os tres integrantes do 
ciclo permanecem durante toda a sua vida ligados entre si. 
Desenvolve-se inicialmente um “esporofito- Chantransia” 
diploide, entao um gametofito haploide verticilado e final- 
mente um carposporofito diploide. 

Gametofito. O talo monoico consiste em um filamento 
haploide ramificado verticiladamente (Figura 10-78 A). 
Os numerosos espermatangios formam-se em geral aos 
pares nas celulas terminais dos ramos. Cada espermatan- 
gio consiste em apenas uma celula, cujo plasma e intei- 
ramente utilizado na formagao de uma unica espermacia 


arredondada e incolor, provida de um grande nucleo e 
uma parede muito delgada (Figura 10-78D). O carpogo¬ 
nio feminino situa-se no apice de ramificagoes, entre os 
filamentos portadores de espermatangios, e consiste em 
uma longa celula inchada em sua parte inferior e com um 
tricogino partindo de sua parte apical (Figura 10-78E, F). 
O carpogonio, com seu tricogino, esta profundamente 
embebido em mucilagem. Uma espermacia trazida pas- 
sivamente pelo movimento da agua consegue movimen- 
tar-se ativamente atraves dessa mucilagem (o mecanismo 
e ainda desconhecido); chega assim ao tricogino, no qual 
seu conteudo e completamente esvaziado. O nucleo esper- 
matico assim recebido move-se pelo carpogonio e, apos a 
fusao, a parte basal do carpogonio com o nucleo de fusao 
se fecha, separando-se do tricogino por um enxerto de 
mucilagem (Figura 10-78G). 

Carposporofito. Consiste em filamentos celulares di¬ 
ploides ramificados, que crescem a partir do zigoto, mas 
permanecem ligados ao gametofito (Figura 10-78H). No 
apice celular intumescido, o carposporofito produz mi- 
tosporos esfericos, cada um contendo um nucleo e um 
cromatoforo: o carposporo diploide. Os carposporos sao 
liberados dos envoltorios celulares das celulas apicais (Fi- 
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Figura 10-78 Rhodophyceae, Nemalionales. Batrachospermum moniliforme. A Habito (3x). B Parte do talo do gametofito com ramificagoes 
verticiladas (20x). C Esporof \to-Chantransia, com dois gametofitos haploides sobre ele (lOOx). D Parte da ramificagao do gametofito, com 
quatro espermatangios, a esquerda espermacia liberada (540x). E Estrutura do carpogonio. F Carpogonio maduro. G Carpogonio apos a 
fecundagao pela espermacia, na base a copulagao dos nucleos sexuais. H Carposporofito diploide, com filamentos envoltorios haploides. I 
Carposporofito maduro com carposporocistos. - g, carposporofito; fe, filamentos envoltorios; c 1 e c 2 , carposporocistos esvaziados; o, nucleos 
sexuais; e, espermatangio; t, tricogino. (A-C segundo Sirodot; D segundo E. Strasburger; E-l segundo H. Kylin.) 


gura 10-781: c v c 2 ) como estruturas esfericas, desprovidas 
de flagelos. Eles crescem formando o estagio Chcmtransia 
(“esporofito -Chantransia”), que consiste em filamentos di- 
ploides ramificados. Esses filamentos se fixam ao substrato 
e representam a estrutura precursora para os gametofitos 
haploides que sao formados a seguir. Portanto, o esta¬ 
gio- Chantransia e ainda diploide, mas o gametofito pro- 
priamente dito e haploide. A meiose ocorre sem formagao 
de meiosporos em celulas isoladas do filamento -Chantran¬ 
sia. Assim, essas celulas haploides se desenvolvem forman¬ 
do o gametofito verticilado (Figura 10-78C). 

Em algumas especies, surge do carposporo como segunda ge- 
ragao esporofitica, uma planta pequena, verticilada, que cresce 
em determinados pontos (apos meiose), formando diretamente 
o gametofito; esse fato estabelece relagao direta entre o estagio 
Chantransia com uma geragao esporofitica. 

Ocorrencia e modo de vida. Com algumas excegoes (por 
exemplo, Batrachospermum , Lemanea ), as rodofitas, com 


cerca de 4.000 especies distribuidas em mais de 500 ge- 
neros, vivem na zona litoranea dos mares, em particular 
nas aguas quentes, e muitas especies sao muito sensiveis 
a variagoes de temperatura. Elas ocupam muitas vezes as 
regioes mais profundas dos mares (ate 180 m), onde che- 
ga apenas a luz fraca de ondas curtas e onde elas podem 
se adaptar, ja que, por meio de seus pigmentos acessorios 
(ficobiliproteinas), conseguem utilizar os comprimentos 
de onda complementares a sua propria cor predominan- 
tes nas profundezas (ver 5.4.3). As algas vermelhas sao 
bentonicas e fixadas com filamentos ou placas aderentes, 
geralmente sobre rochas. Algumas vivem tambem como 
epifitas sobre algas maiores. Muitas dessas epifitas cres¬ 
cem especificamente sobre apenas um genero de alga su- 
porte (por exemplo, Polysiphonia sp. sobre Ascophyllum ). 
As rodofitas sao autotroficas. Algumas sao parasitos sem 
coloragao, com algumas duzias de formas muito reduzi- 
das limitadas a outras rodofitas estreitamente relacionadas 
(“adelfoparasitos”). 
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Fosseis de Rhodophyta sao encontrados a partir do Permiano, 
em todas as formates. A rela^ao de Solenophora, do Ordovicia- 
no, com as algas vermelhas e questionada. 

Sistematica. Os Rhodobionta sao classificados em duas divi¬ 
soes. A primeira divisao das Cyanidiophyta consiste em algu- 
mas poucas especies unicelulares em habitats extremos. Cya- 
nidium caldarium ocorre em fontes sulfurosas extremamente 
acidas (pH ate 0), em temperaturas acima de 40°C. A grande 
maioria das especies pertence a segunda divisao das Rhodo¬ 
phyta, que apresenta duas classes. 

1 - Classe: Bangiophyceae 

Sao algas com constru^ao realmente simples, unicelulares, fila- 
mentosas ou folioides, com crescimento intercalar. Pontoa^oes 
estao geralmente ausentes. Os plastidios sao estrelares e apresen- 
tam um pirenoide. ► 

2 - Classe: Florideophyceae 

Os representantes desta subclasse, com as ordens Ceramiales, 
Nemaloniales, entre outras, apresentam talo com estrutura mais 
diferenciada, derivadas de filamentos celulares ramificados com 
crescimento a partir de celulas apicais. Os filamentos celulares 
sao frequentemente reunidos em talos pseudoparenquimaticos 
filamentosos, cilindricos ou achatados. Nao ocorrem represen¬ 
tantes unicelulares. Mesmo as Florideophycidae mais simples 
sao heterotricas (ou seja, diferenciadas em base e filamentos ere- 
tos), por outro lado, os representantes mais desenvolvidos - ao 
contrario das Phaeophyceas - nunca sao parenquimaticos, no 
maximo plectenquimaticos, e seus talos crescem por deriva^oes 
do crescimento tipo filamento central ou tipo de fonte (Figuras 
10-73 e 10-74). As celulas sao frequentemente ligadas entre si 
por “pontoa^oes”, ou seja, aberturas ou canais com formates 
semelhantes a tampoes no seu interior; suas fun^oes nao estao 
plenamente esclarecidas. ► 

Sexto sub-reino: 

Heterokontobionta (Chromalveolatae); 
grupos autotroficos 

Este sub-reino envolve, por um lado, organismos hetero¬ 
troficos semelhantes a fungos (ver Fungos; Heterokon¬ 
tobionta, primeira e segunda divisoes), por outro lado, 
quatro divisoes de algas (terceira a sexta divisoes) com 
plastidios complexos, adquiridos por meio de endocito- 
biose secundaria e delimitados por 3-4 membranas. Es¬ 
ses plastidios nao contem clorofila b ; ao contrario, muito 
frequentemente apresentam ficobilinas como pigmentos 
acessorios. Por isso, admite-se que sua origem esteja en¬ 
tre os Rhodobionta. Essa hipotese e sustentada pela seme- 
lhanqa do DNAp (DNA plastidial). A celula e tipicamente 
heteroconta (com um flagelo mastigonematico e um fla- 
gelo liso) ou derivada desta, com dois flagelos mastigo- 
nematicos (por exemplo, um flagelo com duas fileiras de 


mastigonemas, o outro com uma fileira) ou ainda com um 
haptonema flageliforme. 

Primeira e segunda divisoes: 
representantes heterotroficos 

A relaqao dos Oomycota e Labyrinthulomycota (orga¬ 
nismos heterotroficos semelhantes a fungos) com repre¬ 
sentantes autotroficos dentro dos Heterokontobionta, 
em especial dos Heterokontophyta, e convincentemente 
documentada. Os caracteres celulares estruturais - com 
exceqao dos plastidios adquiridos por endossimbiose se¬ 
cundaria observados nos grupos autotroficos - sao tao 
coincidentes que Heterokontophyta e Oomycota devem 
ser reunidos no sub-reino comum Heterokontobionta 
(ver Oomycota). 


Terceira divisao: Cryptophyta 

Os representantes desta divisao (Figura 10-79), com exce- 
qao de algumas poucas formas (capsais e tricais), sao fla- 
gelados do nivel de organizaqao monadal. Bjornbergiella 
tern um talo filamentoso. As celulas flageladas assimetri- 
cas, como e caracteristico de quase todas as especies, nao 
apresentam parede celular, mas sim uma pelicula protei- 
ca, constituida de placas retangulares ou poligonais. Na 
terminaqao frontal surgem dois flagelos de comprimentos 
ligeiramente diferentes. Os dois flagelos apresentam mas- 



Figura 10-79 Heterokontobionta, Cryptophyta. A Cryptomonas sp. 
B Chilomonas paramecium. C Katablepharis phoenicoston com fla¬ 
gelo propulsor e um arrastado (A-C 1.200x). - c, cromatoforo com 
varios pirenoides (pontuados); n, nucleo; f, fenda; v, vacuolo. (A se- 
gundo B. Fott; B segundo V. Uhlela; C segundo H. Skuja.) 
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tigonemas, dispostos em duas fileiras no flagelo mais lon- 
go e em uma fileira no mais curto. 

Os flagelos sao geralmente orientados para fren- 
te, mais raramente para tras ao longo do corpo (Figura 
10-79C). Eles se inserem na parte superior de uma fenda, 
em geral revestida de ejectossomos para quebra de luz; 
estes sao corpusculos que sao ejetados quando estimula- 
dos. Os cloroplastidios de cores variadas (em parte azuis, 
azul-esverdeados, avermelhados) contem clorofila a e c, 
a- e |3-carotenos, a xantofila diatoxantina, assim como as 
ficobilinas ficoeritrina e ficocianina. Diferentemente dos 
Rhodophyta e cianobacterias, estes pigmentos nao sao ar- 
mazenados em ficobilissomos. A substancia de reserva 
mais importante e o amido, que e depositado em um pire- 
noide, localizado em uma dobra do reticulo endoplasma- 
tico (envoltorio do cloroplastidio), porem externamente a 
membrana do cloroplastidio. Reprodu^ao assexual ocorre 
por divisao longitudinal; reprodu^ao sexual nao e conhe- 
cida. As 120 especies (em partes iguais nos mares e em 
agua doce) sao classificadas em 12 generos. ► 

A interpreta^ao dos cloroplastidios como endossim- 
biontes eucarioticos (relacionados as rodofitas) forte- 
mente reduzidos e comprovada pelos nucleos residuais 
atrofiados, os chamados nucleomorfos, que se locali- 


zam em unidades no pirenoide ou na superficie do clo¬ 
roplastidio. 

Ha indicates de que as criptofitas originalmente 
tenham tido plastidios primarios do tipo das cianelas, 
que depois foram substituidos por integra^ao de algas 
vermelhas unicelulares durante o processo evolutivo. 
Neste caso, as criptofitas teriam que ser inseridas nos 
Glaucobionta. 

Quarta divisao: Dinophyta 
(Pyrrhophyta, Dinoflagellata) 

Em geral, Dinophyta sao organismos unicelulares (Figu¬ 
ra 10-80), que possuem dois flagelos longos, com masti- 
gonemas delgados; apenas poucas formas cocais e tricais 
sao conheciddas. Ocorre reprodu^ao vegetativa e sexual. 
Cerca da metade das especies nao possui plastidios e e he- 
terotrofica. 

Os plastidios das especies autotroficas contem clo¬ 
rofila a; clorofila c foi confirmada em casos isolados. Sua 
Colorado amarelo-amarronzada a avermelhada, raramen¬ 
te verde-azulada deve-se aos pigmentos acessorios como 



Figura 10-80 Heterokontobionta, Dinophyta (Pyrrophyceae). A Peridinium tabulatum (600x). B Gymnodinium aeruginosum (300x). C Ornitho- 
cercus splendidus (125x). D 2 Ceratium hirundineUa, apos a divisao (350x). E C. cornutum. Cisto (150x). F C. tripos (125x). G C. palmatum 
(125x) H C. reticulatum (65x). J C. fusus (50x). (A, E segundo A.J. Schilling; B segundo Stein; C, J segundo Schutt; D segundo Lauterborn; F, 
G, H segundo G. Karsten.) 
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p-carotenos e diferentes xantofilas, entre as quais a mais 
importante e peridinina. 

O envoltorio do plastidio consiste em geral de tres membranas, 
as quais nao sao ligadas ao reticulo endoplasmatico do nucleo. 
Os tilacoides estao empilhados de tres a tres e nao apresentam 
lamela periferica (ao contrario do que e mostrado na Figura 
10-89G). O principal produto de assimila^ao e o amido, armaze- 
nado em graos fora dos plastidios. Tambem sao formadas subs- 
tancias lipidicas. 

As Dinophyta podem apresentar tipos de plastidios muito 
diferentes, que divergem ultraestruturalmente do tipo basico. 
Isso depende de sua capacidade para a fagotrofia, que e man- 
tida tambem nas especies autotroficas e levou a outros proces¬ 
ses endossimbioticos (terciarios) durante a evolu^ao. Plastidios 
adquiridos complementarmente devem-se a endossimbioses 
com Haptophyta ( Karenia ), Cryptophyta ( Dinophysis ), Hete- 
rokontophyta (Kryptopteridinium ) ou mesmo Chlorophyta ( Le - 
pidodinium). O cloroplastidio original, derivado das algas ver- 
melhas, foi completa ou grandemente atrofiado; ele aparece, em 
ultimo caso, apenas como mancha ocelar (estigma) fotossinte- 
ticamente inativa. Eventualmente, os plastidios contem nucle- 
omorfos. Em algumas especies, esses organismos unicelulares 
englobados nao sao parte permanente da celula hospedeira (os 
chamados cleptocloroplastidios). 

Analises filogeneticas moleculares do genoma nuclear indi¬ 
cam um relacionamento estreito entre as Dinophyta e animais 
unicelulares (ciliados, esporozoarios ou apicomplexa). No cau- 
sador da malaria, o heterotrofico Plasmodium falciparum , nao 
foram encontrados restos de plastidios complexos que compro- 
vem o relacionamento com as Dinophyta. 

A parede celular apresenta muitas vezes finos poros, nos 
quais se localizam tricocistos em forma de vesiculas, que, 
quando estimulados, lan^am filamentos de proteinas. Em 
muitas Dinophyta, a parece celular e caracteristicamente 
composta por placas poligonais de celulose (por exemplo, 
em Peridinium ; Figura 10-80A), que formam uma carapa- 
9 a com uma fenda longitudinal e uma transversal. As pla¬ 
cas das carapa^as (como as frustulas das diatomaceas) sao 
depositadas em espa^os vazios achatados no interior da 
plasmalema. A membrana plasmatica permanece intacta 
no exterior da carapa^a. 

No encontro entre as fendas transversal e longitudi¬ 
nal localizam-se dois flagelos, cada um acompanhando 
uma dessas fendas (Figura 10-80A). O flagelo transversal 
possui uma serie de dlios mais longos, o longitudinal pos- 
sui duas series de dlios mais curtos. Os dlios laterais sao 
bem mais finos que em Heterokontophyta e Cryptophyta. 
O flagelo da fenda transversal provoca um movimento de 
rota^ao em torno do eixo vertical, enquanto o flagelo que 
se move na fenda longitudinal provoca o avan^o da celula. 
Uma celula de Peridinium , por exemplo, em um segundo 
move-se para frente em linha espiralada uma distancia 
muitas vezes maior que o seu proprio comprimento, ao 
mesmo tempo em que faz uma rota<;ao. 

Na maioria das Dinophyta (como em Euglenophyta), os cro- 
mossomos podem ser reconhecidos mesmo no nucleo em 


repouso, pois eles sao tao contraidos durante a interfase, que 
permanecem visiveis (comparar demais eucariotos; Figura 
2-27). Em observa^ao sob microscopio eletronico, os cro- 
mossomos parecem ser compostos de fibrilas compactamente 
justapostas (“estrutura de guirlanda”). As fibrilas tern diame- 
tro de apenas 2,5 nm; isso corresponde ao diametro da dupla 
helice de DNA (Figura 1-5). Os cromossomos de outros euca¬ 
riotos possuem, ao contrario, fibrilas submicroscopicas com 
diametro cerca de 10 vezes maior, de 25-30 nm (Figura 2-21). 
Esse solenoide mais espesso de cromatina, constituido de uma 
helice dupla de DNA com feixe central de histonas, esta ausen- 
te nos cromossomos das Dinophyta. Em rela^ao a essas carac- 
teristicas, ha determinadas semelhan^as com o nucleoplasma 
das bacterias e algas azuis. 

A propaga^ao vegetativa ocorre por divisao celular 
diagonal. Em formas com carapa<;a (por exemplo, Cera- 
tium ), esta e normalmente partida em diagonal a fenda 
transversal e a metade faltante da carapa^a e entao rege- 
nerada (Figura 10-80). Em alguns generos (por exemplo, 
Peridinium ), a carapa^a e abandonada antes da divisao, 
de modo que cada uma das celulas-filhas resultantes da 
divisao tern que regenerar uma nova carapa^a comple- 
tamente. Apos varias dessas divisoes, desenvolvem-se 
dentro da carapa^a duas celulas flageladas inicialmente 
nuas, que abandonam o envoltorio materno e produzem 
uma nova carapa^a. Sob condi^oes desfavoraveis, desen- 
volvem-se dentro da carapa^a cistos de resistencia com 
parede espessada. 

A reprodu9ao sexuada pode ser comprovada ate agora apenas 
em poucas especies de Dinophyta. Em Ceratium, ela ocorre por 
anisogamia com alternancia zigotica de fases nucleares (meiose 
na germina 9 ao do zigoto). Em Glenodinium, foram descritos iso- 
gametas, os quais surgem em celulas (gametangios), sao libera- 
dos e fusionam-se entre si. 

Ocorrencia. A maioria das 1.000 especies (120 gene¬ 
ros) de Dinophyta vive no mar, onde, juntamente com 
as diatomaceas (divisao Heterokontophyta), constituem 
a maior parte do fitoplancton (depois das diatomaceas, 
sao os principais produtores primarios marinhos). Eles 
atingem a maior riqueza de formas em mares quentes; a 
maior biomassa, porem, e atingida em aguas frias. Apenas 
algumas Peridiniales vivem em agua doce, mas em gran¬ 
de quantidade; em lagos de altitude podem representar ate 
50% da biomassa. Muitas especies apresentam extensoes 
flutuadoras conspicuas (Figura 10-80C, F-J). Noctiluca 
miliaris (sem carapa 9 a e heterotrofico) e especies de Ce¬ 
ratium , Gonyaulax e Peridinium sao responsaveis pela bio- 
luminescencia marinha. Desenvolvimentos de massas de 
Dinophyta em flora 9 oes (por exemplo, “mares vermelhas”) 
podem causar a morte de peixes. As toxinas responsaveis 
sao produzidas por varias especies dos generos Peridinium 
e Gymniodinium. Endossimbiontes esfericos de varios ani¬ 
mais marinhos sao reunidos sob o conceito de “zooxante- 
las” (Figura 10-81). Todos os corais de recifes vivem em 
simbiose com essas Dinophyta. Sem endossimbiontes, os 
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Figura 10-81 Heterokontobionta, Dinophyta. Zooxantelas (ama- 
relo) em um radiolario ( Eucoronis challengeri ; 260x). (Segundo E. 
Haeckel.) 


corais podem continuar vivendo, mas perdem sua capaci- 
dade de produzir o esqueleto de calcario. Algumas especies 
sao ecto e endoparasitos de animais marinhos. Entre essas 
formas heterotroficas, ocorre fagotrofia (“engolimento” de 
bacterias e algas planctonicas). 

Fosseis de Dinophyta sao conhecidos a partir do Juras- 
sico; em rochas do Cretaceo encontram-se varios taxons 
em excelente estado de conservagao. Alem disso, as cha- 
madas histricosferas, de depositos do Pre-cambriano ate 
o Holoceno, sao identificadas como celulas generativas de 


Dinophyta. Elas exercem importante papel de microfos- 
seis indicadores. 


Quinta divisao: Haptophyta 

Esta divisao (tambem denominada Prymnesiophyta) 
compreende representantes dos tipos de organizagao 
monadal, capsal, cocal e trical (Figura 10-82). Predomi- 
nam organismos unicelulares do tipo monadal. A maio- 
ria das especies vive no plancton marinho. As celulas 
flageladas sao em geral dotadas de dois flagelos de igual 
tamanho, que nao apresentam cilios, mas sim escamas 
ou nodulos submicroscopicos constituidos de material 
organico. Alem desses flagelos, cada celula possui um 
apendice filamentoso, o haptonema, que nao serve para 
movimentagao, mas sim para fixagao. Sua estrutura sub- 
microscopica se distingue claramente da estrutura dos 
flagelos. Em corte transversal, o haptonema apresenta 
seis ou sete tubulos ordenados em formato de foice (sem 
estrutura 2 + 9). Em algumas especies, o haptonema e 
reduzido a um coto curto. A superficie da celula e re- 
vestida externamente com escamas ou nodulos formados 
nas vesiculas de Golgi e, apos, depositados no exterior 
(assim, as conchas, placas, ou bastonetes, os chamados 
cocolitos dos Coccolithophorales, Figura 10-82B). Os 
plastidios amarelos, castanho-amarelados ou castanhos 
contem clorofila dec, (3-carotenos e xantofilas. Como 
substancia de reserva, sao depositados crisolaminarina, 
oleos e paramilo. Os plastidios sao envolvidos por uma 
prega do reticulo endoplasmatico, uma lamela periferica 
esta ausente. (Figura 10-89G). Os tilacoides estao organi- 
zados em pilhas de tres. A mancha ocelar constituida de 
pequenas esferas justapostas esta localizada no plastidio, 



Figura 10-82 Heterokontobionta, Haptophyta. A Prymneliales, Chrysochromulina chiton, plaquetas da carapaga. B, C Coccolithophorales B 
Syracosphaera pulchra, haptonema reduzido entre os flagelos (1.500x). C Cocolito fossil formado de romboedros de calcita (Deflandrius sp.); 
Cretaceo (700x). (A segundo Parke, I. Manton e B. Clarke; B segundo H. Lohmann, H.A. von Stosch; C segundo W.A.P. Black.) 
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logo abaixo da membrana. Corpusculos basais dos flage- 
los estao ausentes. 

Sistematica. Nos Prymneliales (Figura 10-82A), o haptonema e 
longo. Algumas especies causam a morte de peixes ( Prymnesium, 
Chrysochromulina). Os Coccolithophorales (Figura 10-82B, C) 
tem haptonema curto ou ausente. Sobre as placas sao encontra- 
dos depositos de calcita. Importantes indicadores fosseis desde 
o Jurassico e formadores das rochas calcarias. (utiliza^ao, ver 
Quadro 10-5). 

Sexta divisao: Heterokontophyta 
(Chrysophyta, Chromophyta) 

A divisao e bastante uniforme em rela^ao a estrutura ultra- 
microscopica (entre outros, flagelos heterocontos), mesmo 
em constancies diferentes de talo. Desenvolveram todos os 
niveis morfologicos, desde o tipo de organiza^ao monadal 
ate o sifonal. No seu nivel mais elevado de organiza^ao, as 
Heterokontophyta formam talos histicos articulados e di- 
ferenciados anatomicamente (Figuras 10-91 e 10-97). 

Plastidios. Os plastidios sao em parte verdes, mas em 
geral, amarelados, castanho-amarelados a castanhos, 
devido aos pigmentos acessorios; content clorofila a e c, 
(3-carotenos e varias xantofilas (Tabela 10-2). Alem da 
membrana dupla, os plastidios sao envolvidos por uma 
prega do reticulo endoplasmatico (Figura 10-89G). Nes- 
tes, como em Dinophyta e Euglenophyta, os tilacoides 
sao empilhados de tres em tres (Figura 2-87). Imediata- 
mente abaixo da membrana plastidial e entre os tilacoides 
dispoe-se a chamada lamela periferica, aqui bastante ca- 
racteristica (ver, ao contrario, Haptophyta com substan- 
cias diferentes). Se a manchas ocelares estao presentes, 
localizam-se proximo a base dos flagelos, ainda dentro dos 
cloroplastidios. 

Como polissacaridios de reserva, sao produzidos 
crisolaminarina, as vezes tambem laminarina e manitol, 
externamente aos plastidios, mas muitas vezes em pire- 
noides. Muitas vezes, ocorrem lipideos - produzidos em 
pirenoides, mas em geral secundariamente armazenados 
em vacuolos. 

As paredes celulares sao refor^adas de maneiras 
muito diferentes por camadas de prote^ao. Frequente- 
mente, e utilizada silica. Muitas vezes, sao observadas 
plaquetas, placas e depositos de silica - estes estao au¬ 
sentes, por exemplo, em todas as Chloromonadophyceae 
e muitas vezes nas demais classes. Em outras divisoes de 
algas, a silica como componente de paredes e a exce^ao 
(como, por exemplo, Pediastrum , Chlorobionta). Em ge¬ 
ral, a celulose nao e o material de parede celular mais co¬ 
mum entre as Heterokontophyta, com exce<;ao das Phae- 
ophycea: nas Chloromonadophycea; a parede de celulose 
esta ausente. 


Flagelos. As celulas flageladas sao tipicamente hetero- 
contes. Elas tem um flagelo ciliado longo dirigido para 
frente e um liso dirigido para tras. O flagelo dirigido para 
frente apresenta duas fileiras de cilios, que sao formados 
em cisternas do reticulo endoplasmatico e consistem em 
um eixo tubular na base e um (a muitos) cilio (s) termi¬ 
nals. O flagelo liso, as vezes atrofiado, apresenta alarga- 
mento na base. 

A adapta^ao a vida terrestre ocorreu varias vezes. 
Habitam solos umidos, por exemplo, as diatomaceas e, 
entre as xantoficeas, o Botrydium (Figura 10-90G). A alga 
Capitulariella , cujos esporocistos inteiros (funcionalmente 
comparaveis a aplanosporos) sao dispersados pelo vento 
(Figura 10-89B), pertence a mesma classe. As celulas ge- 
nerativas C? das Heterokontophyta costumam apresentar 
plastidios fortemente reduzidos - nos casos em que ocorre 
anisogamia ou oogamia. 

A evolu^ao para verdadeiros diplontes ocorreu va¬ 
rias vezes de modo independente em grupos fortemente 
derivados. Assim, as diatomaceas (Bacillariophyceae) sao 
diplontes, entre as quais, em Pennales, os gametas nao 
possuem mais flagelos. Entre as algas pardas (ver Phae- 
ophyceae), a evolu^ao do esporofito e o desenvolvimen- 
to para diplontes verdadeiros pode ser acompanhada em 
uma serie progressiva. Em seus representantes oogamicos, 
as celulas generativas $ sao transformadas em oosferas 
imoveis (Figura 10-103). 

A divisao compreende cinco classes. Nas duas primei- 
ras, os plastidios verde a verde-amarelados nao content 
fucoxantina. 

1- Classe: Chloromonadophyceae 

Esta classe consiste exclusivamente em representantes do nivel 
de organiza^ao monadal. Os cloroplastidios sao verdes a amare- 
lo-esverdeados (pigmentos acessorios, Tabela 10-2). Como subs- 
tancia de reserva, foi comprovada apenas a existencia de lipidios 
nas celulas relativamente grandes, medindo 50-100 pm, revesti- 
das por uma pelicula. Pirenoides estao ausentes. Sob a superficie 
celular, existem tricocistos (ver tambem Dinophyta). A classe 
apresenta seis generos com apenas dez especies que, com uma 
exce^ao, ocorrem em agua doce. Goniostomum e Vacuolaria sao 
encontrados em charnecas. 

2 - Classe: Chrysophyceae 

A maioria das especies desta classe sao unicelulares mo- 
nadais, que, em parte, tambem podem estar reunidas em 
colonias. Mais raros sao representantes dos niveis de or- 
ganiza^ao ameboide ( Rhizochrysis ), capsal ( Chrysocapsa ), 
cocal ( Chrysosphaera ), trical ( Phaeothamnion ) e de talo 
histico ( Tallochrysis ). Os plastidios sao em geral dourados 
a marrons (“algas douradas”; fucoxantina). A superficie 
celular e, em alguns generos, coberta por escamas de sili¬ 
ca, formadas no interior da celula em vesiculas proximas 
ao plastidio e entao depositadas, na forma definitiva, sobre 
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Figura 10-83 Heterokontophyta, Chrysophyceae, Chrysomonadales. A-E Ochromonas (I.OOOx). A-C Passagem da forma normal com dois 
flagelos para o estado ameboide com pseudopodios. D Formapao de cistos no protoplasto ameboide, E Cisto com poro e operculo (hachura- 
do). F Uroglena americana (400x). G Synura glabra. Escamas silicosas (7.200x). H Dinobryon sertularia (350x). - c, cromatoforo verde-amarro- 
nado; f, flagelo; m, mancha ocelar; v, vacuolo. (A-F segundo A. Pascher; G segundo J.B. Flansen; FI segundo G. Klebs.) 


a superficie da celula; tambem ocorrem cistos silicosos 
(Figura 10-83E). Em algumas especies, foi observada re- 
produpao sexuada (isogamia). 

A classe apresenta 200 generos e cerca de 1.000 especies, que 
ocorrem em geral em agua doce, mais raramente em agua sa- 
lobra ou salgada. As formas dulciaquicolas preferem aguas cla- 
ras e frescas. A nutripao e em geral fotoautotrofica, em parte 
heterotrofica e fagotrofica. No mar ocorrem exclusivamente os 


representantes estreitamente relacionados a proxima classe, dos 
silicoflagelados (Figura 10-84A), que recentemente foram clas- 
sificados em uma classe propria das Dictyochophyceae. Eles 
formam um delicado esqueleto de silica no interior da celula. ► 

3 - Classe: Bacillariophyceae (diatomaceas) 

As diatomaceas constituem um grupo extraordinariamen- 
te rico em formas; as vezes, organismos unicelulares cocais 



Figura 10-84 Fleterokontophyta, Chrysophyceae. A Dictyochales, Distephanus speculum. Cromatoforos principalmente no ectoplasma exter- 
namente ao esqueleto silicoso; flagelos nao representados (I.OOOx). B-D Chrysocapsales, Hydrurus foetidus. B planta jovem (lx), C zoosporos 
(1.200x), D apice de uma ramificapao (450x). E-G Chrysotrichales, Phaeothamnion borzianum. E Talo com formapao de zoosporos (400x), 
F zoosporo (750x), G estadio de palmela (400x). (A segundo K. Gemeinhardt; B segundo J. Rostafinski; C segundo G. Klebs; D segundo G. 
Berthold; E-G segundo A. Pascher.) 
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sao reunidos em colonias em forma de fita ou leques. Exis- 
tem mais de 10.000 especies de diatomaceas, distribuidas 
em 200 generos. Os plastidios marrons (um ou dois) con- 
tern os mesmos tipos de pigmento encontrados nas Chryso- 
phyceae. As substancias de reserva tambem sao do mesmo 
tipo. Os produtos da assimila^ao sao depositados externa- 
mente aos plastidios: crisolaminarina no suco celular (nas 
Chrysophyceae, ao contrario, em vacuolos proprios) e oleo 
em vacuolos especiais. Apenas os gametas masculinos de 
algumas especies da ordem Centrales sao flagelados. Eles 
possuem flagelos barbulados (flagelos ciliados) com bati- 
mento para frente. 

As diatomaceas ocupam uma posi^ao especial, devido 
a presen^a de duas valvas silicosas dispostas no interior 
da camada plasmatica externa: a epiteca (tambem chama- 
da de epivalva, como a tampa de uma caixa) se sobrepoe 
a metade inferior, denominada hipoteca (Figura 10-85B). 
Na superficie lateral da frustula (conjunto das duas val¬ 
vas), encontra-se um cinto de bandas sobrepostas (bandas 
conectivas). A celula tern aparencia distinta, dependendo 
do angulo de observa^ao das valvas, ou seja, de cima ou de 
baixo (Figura 10-85A), ou da vista das bandas conectivas 


(Figura 10-85B). As vezes, entre a frustula e o cinto se pro- 
jetam septos (Figura 10-85G) no interior da celula. 

Especialmente a partir das superficies das valvulas, o envoltorio 
silicoso apresenta uma configura^ao complexa, frequentemen- 
te com estruturas dispostas em fileiras. Estas consistem muitas 
vezes em compartimento minusculos, cuja cobertura ou base 
abrem ou fecham e e entao atravessada por poros ou fendas (Fi¬ 
gura 10-85C). O silicato e amorfo e isotropico em luz polarizada. 
No silicato da parede celular, sao depositadas proteinas extre- 
mamente modificadas (as chamadas hipovalva, silafinas). Essas 
proteinas exibem modifica^oes de poliamina de cadeias longas, 
responsaveis pela precipita^ao regular do silicato (biominerali- 
za^ao). As silafinas, capazes de autoforma^ao, muito provavel- 
mente exercem um papel decisivo na estrutura^ao das valvas. 
As partes para constru^ao das valvas sao formadas em vesiculas 
planas abaixo da plasmalema. Possivelmente, essas vesiculas sao 
derivadas do complexo de Golgi; varias vesiculas de Golgi se fu- 
sionam em vesiculas formadoras de silicato. 

Propaga^ao vegetativa As diatomaceas se propagam ve- 
getativamente por divisao em duas partes. Neste sentido, 
as duas valvas (tecas) sao separadas nas bombas conecti¬ 
vas pelo aumento de protoplasto. De duas celulas-filhas, 



Figura 10-85 Heterokontophyta, Bacillariophyceae. A-G Pennales. A-C Pinnularia viridis. A Vista valvar, com rate (600x). B Vista pleural 
(600x). C Corte transversal (1.200x). D Licmophora flabellata (200x). E Synedra gracilis (200x). F Asterionella formosa (200x). G Tabellaria 
flocculosa (400x). H-L Centrales. H Coscinodiscus pantocseki (200x). J Triceratium distinction (200x). K Odonteiia (Biddulphia) aurita (400x). L 
Chaetoceros castracanei (250). (A, B segundo E. Pfitzer; C segundo R. Lauterbon; D, E, K segundo Smith; F segundo H. van Heurck; G segundo 
B. Schroder; H segundo J. Pantocsek; J segundo A. Schmidt; L segundo G. Karsten.) 
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apenas hipoteca se renova. A hipoteca original (agora epi- 
teca) forma uma valva (portanto, uma nova hipoteca) me- 
nor. Por divisoes consecutivas, constata-se uma redu^ao 
progressiva das celulas, ate seu tamanho minimo determi- 
nado (aproximadamete a metade do tratamento inicial). 
Nessa situa^ao, com um aumento consideravel de volume 
dos zigotos (autozigotos), estabelece-se a reprodu^ao se- 
xuada. Em algumas especies, a diferen^a de tamanho en- 
tre epiteca e hipoteca e compensada pela elasticidade da 
cintura. 

Reprodu^ao sexuada. O ciclo de vida e diplontico, com 
alternancia gametica de fases nucleares; a celula de diato- 
macea, portanto, contem um nucleo diploide (ao contra- 
rio das Zygnema, Tophyceae, por exemplo). Por divisao, a 
partir de celulas diploides, originam-se gametas. 

Exemplo, centrales (demais caracteres sao mostrados, 
a seguir). Nas celulas masculinas determinadas - em geral, 
elas se transformam diretamente em espermatogonio - 
organizam-se quatro espermatozoides (Figura 10-87D-F) 
com flagelos. Em outras (igualmente maiores), em celulas 
transformada em oogonios formam-se gametas femininos 
nao flagelados, as oosferas. A forma^ao de gametas e mui- 
to mais diferenciada e, dependendo da especie, o numero 
de gametas produzidos pode ser diferente. Com seus fla¬ 
gelos, os espermatozoides nadam ate as oosferas. Apos a 
fecunda^ao fora ou dentro do oogonio, o zigoto e rodeado 
por um envoltorio, no qual sao depositadas placas silico- 
sas; ele germina imediatamente, ao mesmo tempo que, por 
dilata^ao da parede, aumenta duas a quatro vezes em rela- 
$ao ao tamanho celularinicial, e se tornou um auxozigoto. 
As antigas valvas sao separadas e no interior do envolto¬ 
rio do auxosporo se forma um novo par de valvas. Com 
isso, origina-se uma nova “celula primogenita” diploide, 
a partir da qual (conforme descrito acima), por redu^ao 
gradativa de grande parte da descendencia, provem vege- 
tativamente novas gera^oes-filhas diploides. 

Em geral, o estabelecimento de valvas esta vinculado a 
mitoses. Na forma^ao das duas primeiras valvas, o nucleo 
do zigoto passa por divisao mitotica e um dos nucleos-fi- 
lho degenera. 

Sistematica. Conforme a simetria das suas valvas, as Bacilla- 
riophyceae sao divididas em duas ordens: Centrales e Pennales, 
com valvas radiais e bilaterais, respectivamente. Alem da estru- 
tura das valvas, o tipo de reprodu^ao sexuada nas duas ordens 
tambem e bem diferente. ► 

l a Ordem: Centrales. Suas valvas exibem um contorno circular 
ou triangular - arredondado (Figura 10-85H, L), acompanhado 
pela disposi^ao radial ou concentrica das ornamenta^oes de pa¬ 
rede. Ao contrario da maioria das Pennales, as celulas vegetativas 
das Centrales sao imoveis. No entanto, por meio de um flagelo 
ciliado (comparar com Figura 10-24A, a esquerda) (o qual nao 
apresenta os dois microtubulos centrais), os gametas masculinos 
sao moveis. A reprodu^ao sexuada (ver acima) foi especialmente 
estudada em Stephanopyxi e melosira. 


Melosira, que forma celula cilindricas curtas (Figura 
10-87), e distribuido tanto no mar como em agua doce, 
sendo que Coscinodiscus e Hemiaulus ocorrem so no mar. 
Triceratium (Figura 10-85J), igualmente, apresenta valvas 
de aspecto triangular a quadrado. Ethmodiscus gazellae 
(em forma de caixa, ocorrente nos mares quentes), com 
quase 2 mm de diametro, em volume representa uma das 
maiores diatomaceas. A margem das valvas (circulares) de 
Stephanodiscus e coberta de uma coroa de espinhos. O ge- 
nero Rhizosolenia e predominantemente marinho. 

2 a Ordem: Pennales. Suas celulas, em forma de bastao ou bar- 
co, raramente sao cuneiformes (Figura 10-85A, G). Por isso, seu 
centro simetrico e alongado linearmente, do qual irradiam, em 
forma de pena, as ornamentals silicosas da parede. Em muitas 
formas, observa-se um sulco longitudinal na carapa^a silicosa, a 
rafe, cuja ultraestrutura varia conforme os generos considerados 
(Figuras 10-85A e 10-86); admite-se que a rafe desempenhe um 
papel nos movimentos de deslizamento (ate 20 pms” 1 ), ocorren- 
tes apenas nas diatomaceas penadas. Formas imoveis sesseis nao 
apresentam rafe. No centro, a rafe e interrompida pelo no cen¬ 
tral; nas extremidades valvares, encontram-se os nos terminais 
(Figura 10-85A). 

A reprodu^o sexuada das Pennales diverge do “tipo nor¬ 
mal” das Centrales, porque nao ha quaisquer gametas flagelados. 
Isogametas em forma de protoplastos nus se fusionam (a unica 
exce^ao e Rhabdonema com oogamia, em que os gametas sao 
nao flagelados). No pareamento, duas celulas vegetativas desli- 
zam juntas e secretam uma substancia gelatinosa.O nucleo de 
cada celula divide-se por meiose em quatro nucleos haploides, 
dos quais dois degeneram. Epiteca e hipoteca se afastam um pou- 
co. Atraves dessa abertura, cada dois gametas copulam, resultan- 
do dois zigotos, que em seguida se tornam auxozigotos. Cada 
um deles secreta um par de valvas silicosas e forma uma celula 
primogenita muito maior do que as celulas iniciais. Celulas pri- 
mogenitas e celulas parentais situam-se perpendicular (Figura 
10-88) ou paralelamente entre si. Existem varias divergences 
desse comportamento normal. 

Ocorrencias. As diatomaceas estao distribuidas na agua doce e 
nos mares de todos os climas; elas se desenvolvem especialmente 
bem na primavera e no outono, menos no verao. Muitas formas 
vivem em solos umidos e sobre rochas; outras habitam os tropi- 
cos, sobre folhas (especies epifitas) junto com algas azuis. Com 
base nas necessidades vitais especificas e na boa conserva^ao, as 
diatomaceas fosseis servem como indicadores paleoecologicos e 
como fosseis-guias na geologia. 

As Centrales vivem predominantemente no mar e consti- 
tuem uma parte expressiva do fitoplancton (produtores pri¬ 
maries mais importantes no mares; Quadro 10-6). Entre elas, 
muitas possuem apendices especiais para suspensao ou formam 
fileiras ou outras associates unidas por substancias gelatinosas 
(Figura 10-85K). A maioria das diatomaceas penadas moveis 
vive principalmente no fundo de corpos de agua doce, salobra 
e salgada (as vezes, com desenvolvimento em massa), epifitica- 
mente sobre plantas aquaticas ou no solo; alem disso, existem 
formas planctonicas. As celulas podem se juntar em filamentos 
maiores sobre saliencias gelatinosas (Figura 10-85E) ou em ca- 
deias longas ou em colonias de formas diversas (estrela, leque ate 
esfera ou tambem ramificada; Figura 10-85D, F, G). 
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Figura 10-86 Heterokontophyta, Bacillariophyceae, Pennales. A-D Pleurosigma angulatum. Estrutura da valva silicosa. A Vista geral da parte 
mediana da valva, com rate. B Rate e poros. C Poros. D Reconstrugao da estrutura valvar a partir de eletromicrografias. E Gomphonema 
parvulum. Corte transversal de uma celula no final da divisao (lO.OOOx). - me, Membrana citoplasmatica; d, dictiossomo; m, mitocondria; n, 
nucleolo; o, gota de oleo; p, pirenoide no cromatoforo; r rate. (A-D segundo J. Helmcke e W. Krieger; E segundo W.R. Drum e H.S. Pankratz.) 


Filogenia. As Centrales, com seus espermatozoides flagelados, 
surgiram antes que as Pennales, nas quais os flagelos foram total- 
mente perdidos. Os antepassados das diatomaceas talvez fossem 
algas Chrysophyceae monadais, cujas celulas ja poderiam portar 
placas silicosas. Em essencia, as diatomaceas permaneceram no 
nivel cocal, com primeiros indicios de organizagao trical. 


As diatomaceas mais antigas (as formas centricas) sao 
conhecidas desde o Jurassico, havendo um grande aumen- 
to na riqueza de especies no Cretaceo. No terciario e em 
periodos interglaciais, o desenvolvimento em massa das 
diatomaceas levam a formagao de diatomitos (utilizagao, 
ver Quadro 10-5). 



Figura 10-87 Heterokontophyta, Bacillariophyceae, Centrales. Melosira varians. Reprodugao sexuada (esquema). - a-g, trecho do filamento 
masculino; a’-g’, trecho do filamento feminino; a-e e a’-e’, Meiose; f, espermatogonio aberto; g, espermatogonio esvaziado; d’, nucleo mascu- 
lino penetrado pela fenda da fecundagao; f, fecundagao; g’, auxozigoto jovem. (segundo H.A. von Stosch.) 
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Figura 10-88 Heterokontophyta, Bacillariophyceae, Pennales. Rhopalodia gibba. Reprodugao sexuada. A Duas celulas ligadas por cupula 
gelatinosa. B Divisao das celulas-maes (nucleos degenerados ja dissolvidos). C Formagao do zigoto, apos a fusao gametica. D Distensao dos 
auxozigotos (A-D 41 Ox). E Estagio final e formagao das novas valvas (240x). (Segundo H. Klebahn.) 


4 § Classe: Xantophyceae 

As Xantophyceae desenvolvem desde as formas ameboide 
e monadal ate a sifonal, e todos os tipos de organizagao 
do talo (Figuras 10-89, 10-90). Os cloroplastidios co- 
ram-se de azul com HC1 e contem, em lugar de fucoxan- 


tina (Tabela 10-2), as xantofilas heteroxantina e vauche- 
riaxantina. Os flagelos de tipo heteroconte sao inseridos 
lateralmente. Com isso, apesar de sua coloragao verde, as 
Xantophyceae relacionam-se amplamente com as demais 
classes de Heterokontophyta. A ausencia da clorofila be a 
transigao do flagelo posterior em um cilio fino (como nas 



Figura 10-89 Fleterokontobionta, Fleterokontophyta, Xanthophyceae. A-C Mischococcales, Capitulariella radians (500x). A Zoosporo. B Zoos- 
porocisto liberado. C Talo com estruturas terminals portadoras de esporocistos. D Chloramoebales, Ankylonoton pyreniger em divisao celular 
(I.OOOx). E-G Tribonematales. E Porgao do filamento de Tribonema, com as estruturas caracterfsticas de parede em forma de H, cada uma 
formada por duas metades encaixadas (600x). F Zoosporos flagelados de Tribonema (2.300x). G Cloroplastidio de Bumilleria (30.000x). - m, 
mancha ocelar; c, cloroplastidio; e, envoltorio de dobra do RE (retfculo endoplasmatico); I, lamela periferica com tres tilacoides perifericos; m, 
membrana dupla do cloroplastidio; v, vacuolo pulsatil; t, pilhas de tilacoides, cada uma com tres tilacoides. (A segundo A. Luther, B-E segundo 
A. Pascher, F, G segundo A. Massalski e G.F. Leedale, C. v.d. Hoeck.) 
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Figura 10-90 Heterokontophyta, Xanthophyceae, Heterosiphonales. A-F Vaucheria. A-C V. repens. A Estrutura de um esporocisto (150x). B 
Sinzoosporo liberado do esporocisto (150x). C Lateral do sinzoosporo (500x). D, E V. sessilis. D Planta originada do sinzoosporo B, com rizoi- 
de e gametangios (70x). E Porgao do filamento com gametangios (150x). F V. synandra, espermatozoide (700x). G, H Botrydium granulatum. 
G Planta inteira (30x). H Zoosporo (I.OOOx). - c, cromatoforo; o, oogonio; e, espermatogonio; z, estrutura do sinozoosporo. (A, B segundo 
Goetz; C segundo E. Strasburger; D segundo J. Sachs, modificado; E segundo F. Oltmanns; F segundo M. Woronin; G segundo J. Rostafinsky 
e M. Woronin; H segundo R. Kolkwitz.) 


Pheophyceae) sao outros caracteres que tambem as sepa- 
ram das Chlorophyta verdes. 

Em varias formas, a parede celular consiste em duas 
metades encaixadas. A parede e constituida principalmen- 
te de microfibrilas de celulose e frequentemente impreg- 
nada de silica (no entanto, sem frustulas com acido de 
silicio). Algumas especies formam cistos endogenos com 
paredes impregnadas de acido silicio. Os cistos tern a for¬ 
ma de uma caixa com tampa e base. 

Reprodugao. A maioria das Xantophyceae se reproduz 
vegetativamente. Apenas em um genero ( Vaucheria) e co- 
nhecida a reprodugao sexuada em um ciclo vital haplon- 
tico (alternancia zigotica de fases nucleares); por isso, esse 
sera tornado como exemplo. 

Na reprodugao vegetativa, uma celula e separada por 
uma parede transversal e, apos a ruptura da parede, seu 
protoplasto plurinucleado e expelido inteiro em forma 
de propagulo ovoide, com cerca de 0,1 mm de tamanho 
(Figura 10-90B). Sua superficie e coberta por inumeros 
flagelos ligeiramente desiguais, dispostos aos pares, que se 


movem sincronicamente. Na bainha incolor desse propa¬ 
gulo, atras de cada par de flagelos, estao dois blefaroplas- 
tos e um nucleo piriforme. Em seguida, vem os cloroplas- 
tidios (Figura 10-90C) e estao presentes tambem vacuolos 
pulsateis. Morfologicamente, essa estrutura corresponde 
a todos os zoosporos produzidos em uma mesma celula, 
representando, portanto, um “sinzoosporo” 

Reprodugao sexuada. Os oogonios e espermatogonios 
de Vaucheria formam-se como projegoes laterais dos fi- 
lamentos do talo, que sao separados por paredes transver- 
sais (Figura 10-90E: o, e). A estrutura portadora do oogo¬ 
nio (Figura 10-90: o) contem no inicio varios nucleos, os 
quais, com excegao de um (o nucleo da oosfera), migram 
de volta para o talo juntamente com uma parte dos clo- 
roplastidios; apenas depois disso, a parede transversal e 
constituida. Os cloroplastidios restantes, gotas de oleo e o 
nucleo da oosfera recolhem-se a parte posterior do oogo¬ 
nio, enquanto na projegao (em forma de bico) uma porgao 
de plasma incolor e reunida, a qual e liberada como estru¬ 
tura esferica na abertura do oogonio. O espermatogonio 
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plurinucleado (Figura 10-90: e) tem forma de chifre tor- 
cido, considerando-se tambem o seu filamento portador. 
Nele tambem a extremidade gelatiniza na maturagao. Os 
inumeros espermatozoides minusculos se espalham, pe- 
netram na abertura do oogonio e se reunem em frente a 
mancha receptora incolor do oogonio. Os espermatozoi¬ 
des tem flagelos heterocontes (Figura 10-90F). 

Apos a fecundagao da oosfera por um dos gametas 
CT, o cistozigoto rico em oleo envolve-se com uma parede 
pluriestratificada, entra em estado de repouso (hipnozigo- 
to) e germina mais tarde, por meiose, diretamente em um 
novo filamento haploide. 

Sistematica. Entre as Xantophyceae foram descritas cerca de 400 
especies em 40 generos (Figuras 10-89 e 10-90), que se desenvol- 
vem em agua doce, em parte tambem nos mares ou sobre solos 
umidos. As Chloramoebales sao monadais (Figura 10-89D), as 
Heterogloeales sao capsais. A alga aerea epifitica Capitulariella 
pertence a Mischococcales (Figura 10-89C). As Tribonematales, 
com Tribonema , formam filamentos nao ramificados com partes 
de paredes celulares em forma de H (Figura 10-89E). As Hetero- 
siphonales, como Bothrydium (Figura 10-90G) e Vaucheria (oo- 
gamia, sinzoosporos; Figura 10-90A-D), sao sifonais. As paredes 
de algumas especies de Vaucheria sao incrustadas com calcio e 
levam, assim, a formagao de material calcario. ► 

Aqui pode ser incluido um pequeno grupo (tambem como 
divisao propria Eustigmatophyta), que difere ultraestrutural- 
mente das Xanthophyceae por alguns caracteres: cloroplastidios 
sem lamela periferica, pirenoides apenas em cloroplastidios de 
celulas vegetativas, mancha ocelar na extremidade anterior da 
celula externamente ao cloroplastidio. No ciclo vital dos organis- 
mos capsais e cocais, podem ocorrer celulas com flagelos hete¬ 
rocontes. Em Chlorobothrys, varias celulas sao reunidas em uma 
colonia com envoltorio de gelatina. Algumas de suas especies sao 
amplamente distribuidas em lagoas de turfeiras. 

5 § classe: Phaeophyceae (algas pardas) 

As algas pardas constituem um grupo bastante diversifi- 
cado (Figuras 10-92, 10-94A, 10-98 e 10-101). Seuhabito 
varia entre diminutos talos celulares ramificados, talos fi- 
lamentosos heterotriquios, talos pseudoparenquimatosos, 
ate organismos pluriestratificados com acentuada diferen- 
ciagao de orgaos e tecidos (talo histico, Figura 10-91), que 
podem atingir muitos metros de comprimento. Algumas 
formas permitem reconhecer uma separagao em orgaos 
(filoide, cauloide, rizoide), que lembram folha, caule e raiz 
das cormofitas, mas nao atingem sua elevada diferencia- 
gao interna. Formas unicelulares estao ausentes, isto e, 
os niveis de organizagao monadal e cocal nao sao forma- 
dos. Juntamente com as Rhodophyceae e algumas Chlo- 
rophyceae (Chara), as Phaeophyceae sao consideradas as 
algas mais desenvolvidas. 

Formagao de tecidos. Nas formas derivadas, o talo cresce 
pela produgao de segmentos a partir de uma celula apical. 
Inicialmente, esses segmentos permanecem ainda capazes 
de se dividir; alem das paredes transversais, por mudan- 



Figura 10-91 Heterokonthophyta, Phaeophyceae. Ramo longo de 
Halopteris filicina. Atraves de divisao desigual, a celula apical produz 
segmentos, que continuam a se dividir por paredes transversais e 
longitudinais. Alternadamente com a formagao de segmentos, sao 
formados pela celula apical as iniciais de ramificagoes - a cada 
duas fileiras - por paredes obliquas, concavas; a partir destas, se 
desenvolvem ramificagoes laterais (40x). (Segundo K. Goebel.) 


gas repetidas da diregao da divisao celular, sao formadas 
tambem paredes paralelas ao eixo longitudinal; com isso, 
originam-se talos pianos ou tambem tridimensionais (Fi¬ 
gura 10-91). 

Os plastidios marrons contem, alem dos pigmentos 
assimiladores caracteristicos da divisao, principalmente 
fucoxantina como pigmento acessorio, componente que 
mascara os demais pigmentos. 

A parede celular consiste em uma fragao rigida e 
uma gelatinosa; a primeira contem fibrilas de celulose e 
alginato, a ultima de alginato e fucoidano. Alginatos sao 
sais do acido alginico (polimero dos acidos gliddicos aci- 
do (B-D-manuronico e acido p-L-guluronico) com cations 
diferentes (como Ca 2+ , Mg 2 ~ e Na 2+ ). Os propagulos (zo- 
osporos e gametas) possuem em geral dois flagelos desi- 
guais (Figura 10-94A, B, I) em suas celulas piriformes a 
espiraladas. 

Nas proximidades dos flagelos situa-se uma man¬ 
cha ocelar vermelha no cromatoforo marrom (raramente 
mais). Os filamentos do flagelo barbulado sao sintetiza- 
dos em vesiculas do reticulo endoplasmatico ou em partes 
vesiculosas do reticulo endoplasmatico nuclear. O flagelo 
liso e alargado na base. Esse alargamento e possivelmente 
ativo como fotoreceptor e esta localizado proximo a man¬ 
cha ocelar. O flagelo liso termina abruptamente, enquanto 
o flagelo barbulado termina ocasionalmente em uma pro- 
jegao filamentosa fina. Essa caracterfstica nao ocorre fora 
das Xantophycea e Phaeophyceae. 

O ciclo vital se completa em uma alternancia de gera- 
goes, na qual os meiosporos sao formados sempre em es- 
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Figura 10-92 Heterokonthophyta, Phaeophyceae. A Algas pardas (Ascophyllum) sobre uma rocha, nas proximidades da costa norte da Ame¬ 
rica do Norte (Maine). B Talo de Ascophyllum. (Fotografia segundo B. Merlin). 


porocistos uniloculares, e os gametas, em geral, em game¬ 
tangios pluriloculares. O ciclo heterofasico de alternancia 
de gera^oes e isomorfico, heteromorfico ou extremamente 
heteromorfico com redu^ao (quase) total dos gametofitos 
haploides. A promo^ao do esporofito diploide - um de- 
senvolvimento desencadeado ja entre as Ectocarpales - e 
entendida como derivada. 

Ocorrencia e modo de vida. Na maioria, os 250 gene- 
ros, divididos em 1.500 a 2.000 especies de Phaeophyceae 
sao algas marinhas, que se desenvolvem principalmen- 
te nas partes temperadas e frias dos oceanos. Elas per- 
tencem ao bentos (Quadro 10-6) e vivem como litofitos 
aderidos sobre rochas, pedras, etc., muitas especies sao 
livres em aguas rasas ou epifitas sobre outras algas. Elas 
formam uma vegeta<;ao abundante nas zonas de mares 
dos costoes rochosos em um zoneamento caracteristico 
das especies (Figura 10-93). Impressionantes sao as flo- 
restas submersas na costa pacifica da America, as quais 
sao formadas por algas pardas de muitos metros de com- 
primento dos generos Lessonia, Macrocystis e Nereocystis. 
Por outro lado, as diminutas algas pardas filamentosas ou 
discoides chamam menos aten<;ao, mas estao amplamen- 
te distribuidas sobre rochas, cracas, caracois, bivalvos, 
entre outros substratos, e epifiticos sobre algas maiores. 
Em aguas doces, ocorrem apenas cinco generos com 
poucas especies. 

Sistematica. A classe divide-se em onze ordens, das quais 
algumas serao abordadas com mais detalhes em razao do 
desenvolvimento de alternancia de gera^oes (isomorfa, 
anisomorfa) em um ciclo vital diplontico. ► 

l a Ordem: Ectocarpales. A ela pertence a maioria das al¬ 
gas pardas. Ectocarpus e bem distribuido (Figura 10-94). 


Com seus talos filamentosos muito ramificados, seme- 
lhantes ao da alga verde Cladophora (Figura 10-111A), 
mas pardos, Ectocarpus e um habitante das regioes proxi- 
mas a superficie de nossos mares, fixando-se ao substrato 
(rochas, algas maiores) por meio de filamentos aderentes. 
Os filamentos crescem intercalares, sem celula apical; ape¬ 
nas uma parte das celulas transforma-se em orgaos repro- 
dutivos. O ciclo vital e uma alternancia de gera^oes iso- 
morficas (ou fracamente heteromorfica). 

Gametofito. O talo filamentoso bastante ramificado, haploide, 
apresenta gametangios pluriloculares laterais e apicais nos fila¬ 
mentos, nos quais nem todas as celulas sao realmente capazes de 
formar gametas. Para a libera^ao dos gametas, as paredes inter- 
nas dos gametangios sao dissolvidas e os gametas saem pelo api- 
ce destes. Apesar da isogamia morfologica, em muitas especies 
do genero Ectocarpus existe uma heterogamia fisiologica, na qual 
os gametas femininos repousam logo apos a sua libera^ao e 
liberam seus flagelos, enquanto sao rodeados pelos gametas mas- 
culinos “ + ” (forma^ao de grupos), atraidos quimiotaticamente 
pela substancia atrativa ectocarpina. Por meio das pontas de seus 
flagelos mais longos, os gametas “+” fixam-se aos gametas femi¬ 
ninos e fundem-se com eles (Figura 10-94B). 

Esporofito. Apos a fertiliza^ao, o zigoto cresce sem estagio de 
repouso, formando um esporofito diploide um tanto mais rigido 
e menos ramificado. Sobre ele surgem, em grande numero, espo- 
rocistos uniloculares ovais, nos quais sao formados por meiose 
inumeros meiozoosporos. A partir destes surge a proxima gera- 
<;ao gametofitica. A determina^ao sexual e haplogenotipica. 

2 a Ordem. Cutleriales. A alternancia de gera^oes de 
Cutleria e heteromorfica, com uma gera^ao gametofitica 
bastante desenvolvida (Figura 10-103A). O gametofito e 
ereto, dicotomicamente ramificado, achatado e rasgado nas 
extremidades. Em Cutleria multifida , uma alga dos mares 
quentes da Europa, o gametofito vive proximo a superficie 
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Figura 10-93 Perfil da vegetapao na costa 
do Canal da Mancha. Chlorophyta: Prasiola, 
Urospora, Enteromorpha; Rhodophyta: 
Bangia, Porphyra, Rhodymenia, algas 
petreas (por exemplo, Lithothamnion); 
Phaeophyceae: Pelvetia, Fucus, Asco- 
phyllum, Alaria, Laminaria, Halidrys, Cysto- 
seira; Liquens: Verrucaria. - MA mare alta; 
MB mare baixa. (Segundo W. Nienburg.) 



* N. de T. 0 vocabulo alemao original riementang refere-se ao habito da alga, com talo estratificado, ramificado, 
preso ao substrato por um disco aderente. Neste contexto, refere-se provavelmente a Himanthaiia elongata, 
porem outras especies do genero Himanthaiia, assim como especies de Laminaria e Alaria, alem de Halidrys, 
Cystoseria e outros generos podem ser conhecidas pelos nomes populares Riementang, Ledertang, etc. 


das aguas, tem cerca de 40 cm de tamanho e forma, em 
microgametangios e megagametangios sobre as plantas cf 
e $, gametas flagelados cf pequenos e $ maiores (Figura 
10-95C). Os gametas cf sao atraidos pelos $ por meio da 
substancia atrativa multifidina, seguindo-se a copula^ao 
(anisogamia). O esporofito, anteriormente descrito como 
um genero independente (. Aglaozonia ), e nitidamente me- 
nor (poucos centimetros), achatado, lobado, decumbente 
e crostoso. Ele vive sobre rochas e conchas de moluscos a 
profundidades de 8 a 10 m. Na superficie superior do talo 
parenquimatico, localizam-se grupos (soros) de esporocis- 
tos uniloculares. Apos a meiose, estes liberam zoosporos. 
Zanardinia tem alternancia de gera^oes isomorficas. 


3 a Ordem: Dyctyotales. Os talos histicos do tamanho apro- 
ximado de uma mao, pianos, sao varias vezes dicotomica- 
mente ramificados em Dictyota. O crescimento e a ramifica- 
$ao bifurcada decorrem de divisoes celulares unidirecionais 
de uma grande celula apical (Figura 10-96B), que forma 
segmentos basais para tras. Esses segmentos se dividem no- 
vamente em um grande numero de celulas, que formam o 
tecido (Figura 10-96B-D). Elas sao diferenciadas em celulas 
perifericas de assimila^ao e celulas centrais de reserva (Figu¬ 
ra 10-97). Eventualmente, uma parede celular longitudinal 
separa a celula inicial em duas celulas iniciais irmas situadas 
lado a lado, que causam a bifurca^ao do talo (Figura 10-96). 
A alternancia de gera^oes e isomorfica (Figura 10-103B). 
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Figura 10-94 Heterokontophyta, Phaeophyceae, Ectocarpales. A-D 
Ectocarpus siliculosus. A Eixo do gametofito com gametangio plu- 
rilocular (380x). B-D Fertilizagao (B 1.200x, C, D 1.600x). E-F As- 
perococcus bulbosus. Zigoto e cariogamia (2.000x). G Nemacystus 
divaricatus. Plantula (780x). H-J Ectocarpus. H Ectocarpus lucifugus. 
Meiosporocisto unilocular em esporofito diploide (400x). I Ectocar¬ 
pus globifer. Zoosporo, cilios nao desenhados. (A segundo G. Thuret; 
B-D segundo Berthold; E, F segundo H. Kylin; G segundo Hygen; H, J 
segundo P. Kuckuck.) 


Gametofito. A reprodugao sexual evoluiu para oogamia. Os es- 
permatogonios pluriloculares e os oogonios sao distribuidos em 
plantas diferentes e sempre organizados em grupos (soros; Figu¬ 
ra 10-97A, B). 

Cada oogonio contem uma oosfera marrom, grande e imo- 
vel, cercada por espermatozoides e fecundada na agua (Figura 
10-97C). Os gametas cf tern um plastidio fortemente reduzido 



Figura 10-96 Heterokontophyta, Phaeophyceae. Ramificagao dico¬ 
tom ica dos talos de A Dictyota dichotoma por dicotomia verdadei- 
ra (0,5x). B-D A celula inicial (laranja) divide-se transversalmente 
(250x). (A segundo H. Schenck; B-D segundo Wildeman.) 


e apenas um flagelo com prolongamento de cilio; um segundo 
flagelo, reduzido, com seu proprio corpusculo basal, esta inserido 
no plasma como um coto, invisivel externamente. Os gametan- 
gios desenvolvem-se apenas nos meses de verao. O esvaziamento 
ocorre apenas em dois dias por mes, controlado pelos ciclos lunar 
e solar, sempre nas primeiras horas apos o crepusculo. 

Esporofito. O esporofito diploide e identico ao gametofito haploide 
em sua forma externa (Figura 10-103B). Os meiosporos, formados 
quatro a quatro nos tetrasporocistos uniloculares (Figura 10-97D), 
sao relativamente grossos e desprovidos de flagelos. Entre os tetras¬ 
porocistos, dispoem-se os filamentos de feoficeas, incolores. 

Sao algas comuns nos mares quentes: Padina , em forma de leque, 
com um meristema marginal, e Dictyopteris , com um grupo de 
celulas iniciais. 

4 a Ordem: Laminariales. Sua alternancia de geragoes e 
heteromorfica com predominancia definitiva do esporofi¬ 
to diploide (Figura 10-103C). Os esporofitos sao morfolo- 
gica e histologicamente bastante diferenciados e atingem 
dimensoes consideraveis (Figura 10-98). 

Os gametofitos de todas as Laminariales sao, por outro lado, 
microscopicos. As plantas cf e 2 se distinguem claramente na 
estrutura e apresentam, por consequencia, caracteres sexuais 
secundarios. Os gametofitos masculinos sao relativamente e 
ramificados, de crescimento rapido, mas de poucas celulas (Fi¬ 
gura 10-99G) e possuem nas extremidades dos ramos esperma- 
togonios unicelulares, cada um com apenas um espermatozoide 



Figura 10-95 Heterokontophyta, Phaeophyceae, 
Cutleriales. Cutleria multifida. Gametangios pluri¬ 
loculares A 2, B cf (400x). C gametas 2 e CT; 
cilios dos gametas nao representados (1.200x). 
(A, B segundo G.Thuret; C segundo P. Kuckuck.) 
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Figura 10-97 Heterokontophyta, Phaeophyceae. Dictyotales. Dictyota dichotoma. A Corte transversal no talo c? com grupos de espermato- 
gonios (com uma camada de celulas envoltorias estereis, 200x). B Corte transversal em urn talo 2 com grupos de oogonios (200x). C Oosfera 
com tres espermatozoides (400x). D Corte transversal do talo com tetrasporocistos (destes, urn vazio) e “filamentos de feoficeas” (200x). (A, 
B, D segundo G.G. Thuret; C segundo Williams.) 



Figura 10-98 Heterokontophyta, Phaeophyceae, Laminariales. A Laminaria saccharina (1/40x). B Laminaria hyperborea, com restos do talo 
do ano anterior na parte superior (1/40x). C Nereocystis iuetkeana (1/200x). D Lessonia flavicans (1/30x). E Macrocystis pyrifera (1/250x), F 
o mesmo, apice do talo (1/20x). (A segundo Magdefrau; B segundo H. Schenck; C segundo Postels e Ruprecht; D, E, F segundo J.D. Hooker.) 
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biflagelado. Os gametofitos femininos (Figura 10-99F) possuem 
celulas bastante maiores, crescem mais lentamente, tern menos 
celulas - em casos extremos consistem ate mesmo em uma uni- 
ca celula tubular - e produzem oogonios com uma oosfera cada 
um. A oosfera nua sai por um poro na extremidade do oogonio, 
onde em geral permanece aderida (Figura 10-99F: e) e depois da 
fertilizagao - oogamia - cresce para formar um esporofito (Figu¬ 
ra 10-99F: e r e 3 ). 

A geragao esporofitica representa a fase macroscopica 
acentuada no ciclo vital. O esporofito produz em sua superficie, 
alem de celulas tubulosas estereis (parafises), receptaculos de es- 
porocistos claviformes unicelulares (Figura 10-99D), nos quais 
se formam zoosporos biflagelados em grande quantidade, por 
meiose e simultanea determinagao sexual genotipica. 

Diferenciagao de tecidos. O corte transversal no cauloide das 
Laminariales permite reconhecer uma forte diferenciagao de fora 
para dentro. Exteriormente e visivel uma meristoderme (tecido 
de revestimento). Suas celulas, capazes de se dividirem em va- 
rias diregoes, formam paredes tangenciais, radiais e horizontais. 
As camadas mais profundas da meristoderme sao responsaveis 
principalmente pelo crescimento em espessura. Adaptado as es¬ 
tates do ano, o crescimento em espessura ocorre periodicamen- 
te, com a formagao de nitidos aneis de crescimento nos cauloides 
mais velhos. As celulas do cortex sao progressivamente maiores 
em diregao ao centro. Por desintegragao das paredes, formam-se 
em parte fileiras vazias de celulas longitudinals e radiais; em cau¬ 
loides mais velhos, formam-se tambem largos ductos de mucila- 
gem. A camada cortical e responsavel pela rigidez mecanica do 
cauloide. Em sua parte externa, constituida de celulas pequenas 
portadoras de plastidios, funciona como tecido de assimilagao; 
em parte, ocorre tambem crescimento em espessura. A medu- 
la serve para o armazenamento e condugao de substancias. Ela 


e constituida de filamentos celulares (chamadas “hifas”; Figura 
10-100A), com expansoes em suas paredes transversals. Em ou- 
tros generos (por exemplo, Nereocystis e Macrocystis), as paredes 
transversals desses filamentos celulares sao interrompidas como 
em placas crivadas (Figura 10-100B). Por meio de compostos 
de carbono marcados radioativamente, a fungao de transporte 
desses elementos pode ser comprovada. Esse tipo de “elementos 
crivados” assemelha-se, portanto, em estrutura e fungao aos das 
cormofitas. 

5 a Ordem: Fucales. Devido a redugao extrema do game¬ 
tofito, membros desta ordem podem ser compreendidos 
como verdadeiros diplontes (Figura 10-103D). A repro- 
dugao ocorre por oogamia. A alternancia de fases nuclea- 
res e gametica, isto e, a meiose ocorre na formaqao dos 
gametas. As Fucales podem ser interpretadas como o apice 
de uma sequencia com progressiva redu^ao do gameto- 
fito. Essa reduqao ocorre em forma extrema ja entre as 
Laminariales, nas quais o gametofito $ e reduzido a uma 
unica celula; o conteudo de um meiozoosporo sessil se 
esvazia e se transforma em oosfera. A planta diploide de 
Fucus pode ser entendida como esporofito, cujos meios- 
poros se transformam diretamente em gametofitos quase 
desaparecidos. 

Como na maioria das grandes Laminariales, as vesiculas de flu- 
tua 9 ao conferem a muitas especies de Fucales uma posi 9 ao ereta 
e lhes permitem flutuar nas ondas, sem serem lesadas no contato 
com o solo. Especies de Fucus de aguas rasas formam um tipo de 
relva nos mares do norte da Europa; quando a agua esta baixa, 
tornam-se temporariamente secas, mas protegidas por secre 9 ao 
mucosa (fucoidina) e, portanto, ainda ativas fotossinteticamente. 



Figura 10-99 Heterokontophyta, Phaeophyceae, Laminariales. A-E Chorda filum. A Meiozoosporos, (A’) arredondados antes da germinagao 
(1.200x). B-E Desenvolvimento do esporocisto unilocular (I.OOOx), B Uninucleado, C Tetranucleado, D 16-nucleado. E Zoosporos quase pron- 
tos. F-G Laminaria (300x). F Gametofito J. G Gametofito cf. - a, espermatogonios vazio); e, oosfera; e r e 3 , esporofitos jovens, ainda sobre 
o oogonio esvaziado. (A segundo P. Kuckuck; B-E segundo H. Kylin; F, G segundo E. Schreiber.) 
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Figura 10-100 Heterokonthophyta, Phaeophyceae. A Trangado de filamentos celulares em cauloide de Laminaria , contendo inumeras ce- 
lulas-trombeta (uma das quais marcada com *) com placas crivadas transversals (150x). B Placa crivada no plectenquima de Macrocystis 
integrifolia em vista frontal (10 pm). (A segundo P. Sitte; B eletromicrografia ao MEV segundo K. Schmitz.) 


O esporofito diploide (Figura 10-101) forma o unico cor- 
po vegetativo no ciclo vital, em forma de um talo com ate 1 m 
de comprimento. Nas especies perenes de Fucus, os talos sao 
coriaceos e formam bandas ramificadas dicotomicamente e sus- 
tentadas por uma especie de “nervura mediana”. Elas se fixam 
nas rochas por meio de um apressorio. Os apices das ramifica- 
goes do talo (celula apical, Figura 10-96B) sao expandidos em 
algumas especies de Fucus e apresentam concavidades densa- 
mente dispersas, os chamados conceptaculos (Figura 10-102A), 
nos quais se situam os gametangios cT e 2 (espermatogonios, 
oogonios) entre filamentos estereis (parafises). Em algumas 
especies, os espermatogonios e oogonios ocorrem no mesmo 
conceptaculo (monoicia, por exemplo em Fucus spiralis , Figura 
10-102A); outras especies sao dioicas (por exemplo, F. serratus 
e F. vesiculosus ). 

As partes do talo com os conceptaculos sao destacadas 
anualmente. Apos cada meiose, nos gametangios ocorre um 
numero variado de mitoses. Por serem uniloculares, os game¬ 
tangios podem ser interpretados como meiosporocistos diferen- 
ciados sexualmente; os produtos primarios da meiose podem 
ser interpretados como meiosporos. As celulas formadas em 
seguida mitoticamente nesses gametangios uniloculares, portan- 


to, substituem de certo modo os gametetofitos extremamente 
reduzidos, que nao atingem autonomia e - como oogonios ou 
espermatogonios - apresentam-se completamente integrados 
aos meiosporocistos (meiosporocisto = gametangio). A partir 
de cada quatro celulas originadas na meiose, por uma mitose sao 
produzidas oito oosferas nos oogonios e 64 espermatozoides, por 
quatro mitoses nos espermatogonios. 

Os oogonios (Figura 10-102A: o, D) sao estruturas grandes, 
esfericas, assentadas sobre um pedicelo. A parede do oogonio 
consiste em tres camadas. Na maturidade, rompe-se primeira- 
mente apenas a camada externa da parede, de modo que as oito 
oosferas permanecem envolvidas pelas duas paredes internas 
quando deixam o conceptaculo (Figura 10-102E). Na agua do 
mar; finalmente abre-se tambem a parede mais interna e as oito 
oosferas (2) flutuam livremente e se separam (Figura 10-102F). 

Os espermatogonios sao celulas ovais, dispostas densamen- 
te sobre filamentos curtos muito ramificados (Figura 10-102A: 
a, B). A parede do espermatogonio consiste em duas camadas. 
Quando maduro, o espermatogonio e liberado do conceptaculo 
por secregao de muco, a parede interna permanece intacta e en- 
volve 64 espermatozoides (cT). Os espermatozoides consistem 
principalmente em substancia nuclear e um unico plastidio rudi- 
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Figura 10-101 Heterokontophyta, Phaeophyceae, Fucales. A Sargassum bacciferum. B Himanthalia lorea. C Ascophyllum nodosum. D Fucus 
vesiculosus. E Fucus serratus, apice do talo. (A-E 0,25x). (Segundo K. Magdefrau.) 


mentar, sobre o qual se localiza uma mancha ocelar; apresentam 
dois flagelos (ao contrario das demais Phaeophyceas, o mais cur- 
to e dirigido para frente). 


Os espermatozoides nadam para fora (Figura 10-102C) e 
aderem - atraidos pela substancia atrativa fucoserratina - nas 
oosferas (comparar com 7.2. 1.1). O zigoto, inicialmente nu, 



Figura 10-102 Heterokontophyta, Phaeophyceae, Fucales. A Fucus spiralis. Conceptaculo monoico com oogonios de diferentes idades (25x). 
B-F Fucus vesiculosus, B Espermatogonioforo (200x), C Espermatogonio libera um espermatozoide (250x), D oogonio jovem, E separado em 
oito celulas, apos deixar a parede do oogonio, F liberagao das oosferas (D-F 120x). - e, espermatogonios; o, oogonio; p, parafises. (Segundo 
G. Thuret.) 





















10 


720 Bresinsky & Cols. 



Figura 10-103 Heterokontophyta, Phaeophyceae. Alternancia de geragoes e de fases nucleares de algumas algas pardas, representagao 
esquematica. Laranja: haplofase, preto: diplofase. - G, gametofito; E, esporofito; 0, zigoto; M!, meiose. (Segundo R. Harder, complementada.) 


envolve-se com uma parede rica em celulose, fixa-se e cresce por 
divisao celular para formar novamente um esporofito diploide 
(ver Figura 6-23). 

Apesar de seu tamanho consideravel, as Phaeophyceas 
fosseis encontram-se geralmente menos conservadas que 
as formas calcificadas de Chlorophyta. Muito provavel- 
mente, porem, elas ja existiam no Siluriano e Devoniano. 
A elas pertencem provavelmente determinados “troncos” 
(Nematophycus = Prototaxites) anteriores ao Devoniano e 
Siluriano, formados por um trangado de filamentos celu- 
lares terminando em grandes estruturas achatadas seme- 
lhantes as frondes de Laminaria. 

Uma visao geral da alternancia de geragoes e de fases 
nucleares das Phaeophyceas e mostrada na Figura 10-103. 

Tipo de organiza5ao: algas verdes com 
plasti'dios simples ou complexos 

Segundo sua cor predominante, as algas foram primeiramente 
classificadas em algas azuis (Cyanobacteriota, procarioticas), al¬ 
gas vermelhas (Rhodophyta), algas douradas (Chrysophyceae), 
algas pardas (Phaeophyceae) e algas verdes. As algas verdes 
com clorofila a e b nos seus plastfdios separaram-se ao longo 


da evolugao em uma linhagem principal com plastfdios simples e 

dois outros grupos com plastfdios complexos. 

• Algas verdes com plastfdios simples (ver oitavo sub-rei- 
no). A aquisigao de cloroplastfdios se deve aqui a endoci- 
tobiose primaria (ver 2.4). Estas algas verdes podem ser 
classificadas em duas divisoes com desenvolvimento (pro- 
gressao) distinto. As Chlorophyta possuem flagelos termi- 
nais em suas celulas moveis (nem sempre presentes) e re- 
presentam quase sempre o tipo de organizagao das algas. As 
Streptophyta, por outro lado, desenvolveram desde formas 
de organizagao simples, que igualam a estrutura e pigmenta- 
gao das algas verdes, ate as altamente desenvolvidas plan- 
tas terrestres (musgos, samambaias, espermatofitas). Nos 
representantes semelhantes a algas nesta divisao (Mesos- 
tigmatophytina, Zignematophytina, Coleochaetophytina, 
Charophytina), os flagelos (nem sempre presentes) estao 
inseridos lateralmente (como nas Zygnematophyceae). Nos 
gametas, os cloroplastfdios sao, em parte, totalmente redu- 
zidos (por exemplo, Chara). Como substancias de protegao, 
ocorrem esporopolenina e substancias semelhantes a 
lignina ( Coleochaete ). 

• Algas verdes com plastfdios complexos. Estas algas con- 
tern cloroplastfdios do mesmo tipo das Chlorobionta. A 

aquisigao dos plastfdios ocorreu por endocitobiose secun¬ 
daria (ver 2.4). Sob o ponto de vista das celulas hospedeiras, 
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que acolhem os cloroplastfdios, elas pertencem a dois gru- 
pos com filogenias proprias, separadas bastante cedo. Estes 
sao relacionados, por um lado, com “amebas” heterotroficas 
(Chloraracniophyta), e por outro lado, com os Kinetoplastida 
(Euglenophyta) conhecidos como “flagelados”. 

Chloraracniophyta 

Esta pequena divisao, com dois generos com uma especie 
cada, e muito importante, pois os plastidios com quatro mem- 
branas envolvem um nucleomorfo cada (ver 2.4), assim como 
nas Cryptophyta. Esse nucleomorfo pode ser interpretado 
como rudimento nuclear de um endossimbionte eucariotico fo- 
toautotrofico. As especies desta divisao vivem em comunidade 
com algas marinhas sifonais de mares quentes, como celulas 
nuas ameboides interligadas em plasmodios reticulares 
por meio de projegoes plasmaticas filamentosas. As celulas 
podem formar estagios cocais de repouso ou celulas reproduti- 
vas uniflageladas. Os cloroplastidios verde-brilhantes possuem 
clorofila a e b. Os tilacoides dos plastidios sao organizados em 
pilhas de 2-6. 

Euglenophyta 

As Euglenophyta pertencem organismos unicelulares do nfvel 
de organizagao monadal que, sob determinadas condigoes de 
vida, em parte tambem apresentam estagios capsais. A multipli- 
cagao ocorre por bipartigao longitudinal; reprodugao sexuada e 
desconhecida. Os cloroplastfdios contem os mesmos pigmen- 
tos que as Chlorophyta (clorofila a e b, p-carotenos, tragos de 
a-carotenos), mas apresentam xantofila, pigmento desconheci- 
do no reino vegetal. Alem de fosfolipideos em vesiculas, e depo- 
sitado um polissacarfdeo, o paramilo, em granulos ou discos no 
plasma como substancia de reserva. Este e um p-1,3 glucano, 
que nao se cora com iodo. As celulas sao muitas vezes espira- 
ladas e possuem quase sempre um envoltorio simples, consti- 
tuido principalmente de proteina, limitada imediatamente pela 
plasmalema e denominada pelfcula (excegao, por exemplo, em 
Trachelomonas, com carapaga rica em ferro). Na extremidade 
anterior da celula, localiza-se uma invaginagao em forma de gar- 
rafa, a ampola, que se divide em receptaculo e canal. Proximo 
a ampola, esta o vacuolo pulsatil, rodeado por varios vacuolos 
pulsateis acessorios e que funciona como organela de osmor- 
regulagao. Da base da ampola partem dois flagelos, cada um 
com um corpusculo basal: um flagelo e longo e outro curto, nao 
ultrapassando a ampola e fundindo-se com o longo. Nesta po- 
sigao encontra-se uma organela sensfvel a luz, o fotorreceptor. 
Nas proximidades da ampola localiza-se a “mancha ocelar” 
(Figura 10-104B), pigmentada de vermelho pelo caroteno; esta 
consiste em uma unica gota de lipideo envolta por uma membra- 
na elementar (sobre a fungao da mancha ocelar na fototaxia, ver 
7.2.1.2). 0 flagelo longo, um flagelo propulsor dotado de cilios 
(ver Figura 10-21C), descreve um cone durante seu movimento. 
Com um giro sobre seu eixo longitudinal, a celula de, por exem¬ 
plo, Euglena, avanga duas a tres vezes o proprio comprimento 
por segundo. 

Em estruturas ultramicroscopicas, as Euglenophyta 
apresentam as seguintes particularidades: no nucleo interfasico, 
os cromossomos contraidos sao visiveis, os cloroplastidios pos¬ 
suem um envoltorio com tres membranas, que nunca esta ligado 
a carioteca atraves do retfculo endoplasmatico, e nos cloroplas¬ 
tidios os tilacoides estao em geral empilhados em tres a tres. 



Figura 10-104 Euglenophyta. A Euglena gracilis (600x), B 0 mes- 
mo, extremidade anterior (I.OOOx). C Colacium mucronatum (500x). 
D Phacus triqueter (600x). - c, cloroplastfdio; f v flagelo de movimen¬ 
to; f 2 , segundo flagelo; nf, nodulo flagelar (fotorreceptor); n, nucleo; 
p, paramilo livre; pi, pirenoide com envoltorio de paramilo; m, man¬ 
cha ocelar; pc, pedicelo de gelatina; v, vacuolo contratil (Segundo 
G.F. Leedale.) 


As Euglenophyta (Figura 10-104) reunem mais de 800 es¬ 
pecies em cerca de 40 diferentes generos, a maioria de agua 
doce. Especies de Euglena ocorrem principalmente em copos de 
agua parados ricos em nutrientes. Phacus (Figura 10-104D), ao 
contrario, prefere aguas pobres em nutrientes. Colacium (Figura 
10-104C) fixa-se por meio de um pedicelo de gelatina em peque- 
nos organismos pelagicos, apenas na reprodugao e movel por 
flagelos. 

Embora a maioria das especies seja fotoautotrofica, existe 
tambem nelas a tendencia de absorver substancias nutritivas em 
complemento aos produtos fotossinteticos. Varias formas inco¬ 
lores sao completamente especializadas a nutrigao heterotrofi- 
ca; algumas entre elas sao capazes de predar microrganismos 
como bacterias, algas ou celulas de leveduras atraves de um 
aparelho apreensor e com o auxilio do citostoma (por exemplo, 
Peranema). As fronteiras entre organizagao vegetal e animal sao, 
portanto, fluidas. 

Euglena gracilis perde completamente sua clorofila e seus 
tilacoides em cultura no escuro. Os corpusculos restantes lem- 
bram protoplastidios; eles conservam sua capacidade de divisao 
mesmo durante a fase escura e, assim, a continuidade do plas- 
toma e mantida. Sob iluminagao, esses plastidios incolores se 
desenvolvem novamente em cloroplastfdios com tilacoides e a 
fotossfntese e reiniciada. Ao mesmo tempo, existem variantes da 
mesma especie que nao possuem quaisquer cloroplastfdios. Es- 
sas formas, originadas sob determinadas condigoes (por exem¬ 
plo, em sequencia de divisao muito rapida), sao incapazes de 
formar novamente os cloroplastfdios. 
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Setimo sub-reino: Chlorobionta 
(“Viridiplantae”) 

As Chlorobionta (Figura 10-105) contem as clorofilas a 
e b em seus plastidios verde-puros adquiridos por endo- 
citobiose primaria. Elas compartilham essa combina^ao 
de pigmentos de assimila^ao com algumas cianobacte- 
rias ( Prochloron , Prochlorococcus) e, entre as algas, com 
as Chloraracniophyta e Euglenophyta (ver as divisoes tra- 
tadas anteriormente), que, no entanto, diferem delas pela 
ausencia de amido como substancia de reserva. Carotenos 
e xantofilas (Tabela 10-2) normalmente nao mascaram os 
pigmentos verdes de assimila^ao. Os cloroplastidios sao 
delimitados apenas por uma membrana dupla - e nao adi- 
cionalmente por reticulo endoplasmatico e lamela perife- 
rica (Figura 10-89G). Os tilacoides sao reunidos em grana. 
Os pirenoides (nem sempre existentes) depositam-se no 
interior dos cloroplastidios. 

O polissacarideo de reserva mais importante e o ami¬ 
do, formado livremente dentro dos cloroplastidios, na for¬ 
ma de granulos em torno dos pirenoides. Muitas vezes, sao 
depositadas quantidades consideraveis de gordura nas ce- 
lulas. A parede celular consiste em fibrilas de polissacari- 
deos (principalmente celulose, em parte tambem manano 
e xilano), envolvidos em uma fra$ao amorfa, muitas vezes 
mucilaginosa; em geral, ela se forma direto sobre a plas- 
malema (diferentemente das Dinophyta e diatomaceas). A 
fra$ao amorfa e constituida, em geral, de diferentes polis- 
sacarideos - em geral denominados pectina. 

A existencia da resistente esporopolenina (ver 
2.2.7.6) foi comprovada em algumas algas aereas dentre 
as Chlorobionta. Ela confere resistencia a desseca^ao tam¬ 
bem aos esporos e polen das plantas terrestres incluidas 
neste sub-reino. 



A 


Ao contrario dos grupos de algas anteriores, com 
frequencia as Chlorobionta desenvolveram, tambem em 
agua doce e salobra, muitas formas com estrutura bastan- 
te diferenciada. Neste sub-reino ocorreu a transi^ao para 
as plantas terrestres superiores. 

Primeira divisao: Chlorophyta 

As Chlorophyta (Figura 10-105) sao algas verdes com 
plastidios simples que representam quase todos os niveis 
de organiza^ao. Exceto as formas ameboides (na verdade, 
estas ocorrem eventualmente como celulas reprodutivas), 
elas apresentam todos os tipos morfologicos, mesmo os 
talos histologicos e plectenquimaticos (Ulva e Codium , 
respectivamente). Eles reunem organismos unicelulares 
microscopicos, algas filamentosas ramificadas ou nao ra- 
mificadas, frequentemente produzindo estruturas em tu- 
fos densos (Figura 10-111) e tambem complexas que, por 
apresentarem talos folioides, em parte se parecem externa- 
mente com as plantas superiores. 

Na transi^ao do estado de unicelular para multicelular, uma serie de 
niveis de organiza^ao foi atingida. Isso ocorreu convergentemente 
nas diferentes classes, ou seja, independentemente da filogenia. Isto 
vale nao so para a classe das Chlorophyta, mas serve tambem como 
principio geral de evolu<;ao nas diversas divisoes de algas. 

A celula envolta apenas (por exemplo, Polyblepharides) 
por uma plasmalema (em parte modificada) evoluiu bas- 
tante entre as Chlorophyta - todos os taxons altamente de- 
senvolvidos possuem celulas com paredes mais ou menos 
espessas. Isso possibilita a muitas formas viver tambem 
fora da agua como algas de solo ou aereas. 

As substancias de parede sao ainda mais diversifica- 
das; como polissacarideo de parede ja e utilizada tambem 



B 


Figura 10-105 Chlorobionta, Chlorophyta. A Algas verdes da costa do Mediterraneo (Tunisia). B Vista detalhada. (Fotografias segundo A. 
Bresinsky.) 
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a celulose. Como substancia de protegao, ja encontra-se 
eventualmente a esporopolenina (Trentepohliophyceae, 
Chlorococcales). Divisao celular e separagao de celulas-fi- 
lhas por paredes transversals apresentam-se em diferentes 
estagios evolutivos. Nos casos mais simples, a divisao nu¬ 
clear e seguida por uma invaginagao do plasma e empaco- 
tamento simultaneo de todas as partes com paredes celu- 
lares, ainda na celula-mae. A separagao dos nucleos-filhos 
por uma parede centripeta, a semelhanga de um diafrag- 
ma, partindo das paredes laterals da celula-mae, e outro 
carater a ser interpretado como ancestral. Nos casos mais 
derivados, um ficoplasto participa da formagao da nova 
parede (aqui os microtubulos se reunem durante a telofase 
no piano equatorial entre as celulas-filhas em separagao 
e e formada inicialmente uma placa celular com pontoa- 
goes para os plasmodesmos; ver 2.2.1); muito raramente 
um fragmoplasto ja participa da formagao da parede de 
separagao (ou seja, os microtubulos dispoem-se perpen- 
dicularmente ao piano equatorial; por exemplo, nos Tren¬ 
tepohliophyceae). 

As celulas flageladas sao em geral piriformes, ra- 
dialmente simetricas e com dois ou quatro (raramente 
muitos) flagelos do tipo chicote, nao ciliados, igualmen- 
te longos, ou seja, isocontes, inseridos terminalmente. 
Elas apresentam muitas vezes vacuolos contrateis (em 
geral dois), assim como, na parte inferior junto a parede, 
um cloroplastidio dobrado ou em forma de taga, com ou 
sem mancha ocelar (estigma; Figura 10-114A). A man- 
cha ocelar vermelha consiste em mancha ocelar, os quais 
contem carotenos; ela nao e (como nas Euglenophyta, 
Eustigmatophyta e Heterokonthophyta) ligada a um no- 
dulo flagelar. 

Nao ciliado significa que os flagelos nao apresentam pelos tubu- 
lares, mas as vezes podem apresentar pelos muito finos e escamas 
de varios tipos. 

De grande significado para a sistematica das Chlorophyta 
e a ultraestrutura do aparelho flagelar na insergao do 
flagelo (Figura 10-106). Ele consiste nos corpos basais 
(isto e, as terminates dos flagelos na celula), das raizes 
microtubulares com as estruturas associadas, assim como 
do(s) rizoplasto(s). Estes ultimos sao ligates entre os 
corpos basais dos flagelos e o nucleo. Os flagelos sao em 
geral inseridos segundo o tipo cruzado: quatro raizes mi¬ 
crotubulares dispostas em cruz ancoram o corpo basal dos 
flagelos na celula. Na insergao do tipo 1-7 h (abreviado, 
insergao 1-7; Figura 10-106E, F), os dois corpos basais, 
vistos de cima da celula, dispoem-se como os numeros do 
relogio 1 e 7. A insergao 12-6 ou a mais comum 11-5 sao 
tidas como posigoes derivadas (Figura 10-106A, B e C, D). 

Muitas especies perderam seus flagelos como adaptagao a vida 
fora da agua; elas sao disseminadas por aplanosporos desprovi- 
dos de flagelos (por exemplo, Pleurococcus; Apatococcus , ao con- 
trario, com zoosporos). 



Figura 10-106 Chlorobionta, Chlorophyta. Sistema de raizes micro¬ 
tubulares do aparelho flagelar. Vista dos corpos basais, com raizes 
de dois e quatro feixes de microtubulos em disposigao cruzada. Li- 
nha superior (A, C, E) celulas biflageladas, linha inferior (B, D, F) 
celulas tetraflageladas. A, B Tipo 12-16 h: aparelho flagelar ances¬ 
tral hipotetico, no qual o os corpos basais (cada par diante de um 
flagelo) estao ordenados em uma linha. C, D Tipo 11-5 h: corpos 
basais em comparagao com A, B ligeiramente desviados no sentido 
anti-horario. E, F Tipo 1-7 h: corpos basais ligeiramente desviados 
no sentido horario. (Segundo O’Kelly e Floyd, Mattox e Stewart de C. 
van den Floeck e H.M. Jahns.) 


Ciclo vital (Figura 10-107). Na reprodugao sexuada, 
ocorrem quase sempre gametas flagelados. Neste caso, co- 
pulam dois gametas (comparar Figura 10-108F), os quais 
frequentemente se assemelham as celulas vegetativas e 
originam-se em gametangios unicelulares. Em geral, os 
gametas C? sao flagelados, os gametas $ tambem podem 
ser oosferas desprovidas de flagelos (por exemplo, Figura 
10-120E). A sexualidade passa de isogamia por aniso- 
gamia para simples oogamia e, finalmente, para o nivel 
mais elevado, no qual a oosfera nao e mais liberada, sendo 
fertilizada no oogonio. O produto da copulagao, o zigoto, 
e, nas formas de agua doce, em geral uma celula esferica 
de resistencia com parede espessa (cistozigoto), frequente¬ 
mente vermelho devido aos carotenoides. 

Em geral, as Chlorophyta sao haplontes com alter- 
nanica zigotica de fases nucleares; apenas o zigoto e di- 
ploide nestes casos (Figura 10-107A). Por atraso da meio- 
se (divisao nuclear mitotica em vez de meiose), o zigoto 
germina em um corpo vegetativo diploide. Com isso, e 
iniciada uma fase diploide no ciclo vital, que so termina 
com a meiose que foi temporal e espacialmente deslocada. 
Assim, surge uma alternancia entre gametofitos haploides 
e esporofitos diploides, ou seja, uma alternancia hetero- 
fasica de geragoes. Alguns poucos representantes torna- 
ram-se totalmente diplonticos por redugao do gametofito 
(talvez seja assim em Caulerpaceae), ou seja, a alternancia 
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zigotica original de fases nucleares torna-se intermediary 
ou gametica. 

A alternancia de geragoes pode ser isomorfica ( Cla- 
dophora sp., Figura 10-107B) ou heteromorfica (com 
esporofitos mantidos, Derbesia , 10-107C). Em geral, a 
alternancia de geragoes se completa em diferentes indi- 
viduos (diplobiontico). Uma alternancia de geragoes ha- 
plobiontica sobre um individuo (em musgos a regra) e a 
excegao nas Chlorophyta (por exemplo, Prasiola stipitata, 
Bryopsis). A alternancia de geragoes nao deve, de modo 
algum, ser vista sempre como uma sequencia regular das 
diferentes fases. Por multiplicagao vegetativa, cada gera- 
gao pode se propagar independentemente da alternan¬ 
cia de geragoes. Chlorophyta com ciclos de vida simples 
( Ulothrix , Figura 10-107A) reproduzem-se em geral vege- 
tativamente (por exemplo, por zoosporos), ao passo que 
a reprodugao sexuada ocorre apenas sob determinadas 
condigoes externas. 

As Chlorophyta consistem em 450 generos com 7.000 especies 
que, em grande parte (cerca de 90%), vivem no plancton ou 
bentos (Quadro 10-6) de agua doce (como algas de agua doce). 
Muitas algas maiores ocorrem tambem nos mares, precisamente 
nas proximidades da costa. No plancton marinho, ao contrario, 
as Chlorophyta tern participagao reduzida. Algumas algas ver- 
des vivem fora da agua, no solo umido ou sobre ele, epifiticas 


sobre arvores, etc. Determinadas especies suportam ate extrema 
dessecagao e sao verdadeiras plantas terrestres. Muitas vivem em 
simbiose com liquens ou como endossimbiontes intracelulares 
em animais inferiores (“zooclorelas”, por exemplo, em Hydra). 
Alguns representantes perderam seus pigmentos de assimila- 
$ao e vivem heterotroficamente. Eles podem ser relacionados 
as formas autotroficas das Chlorophyta por outros caracteres 
semelhantes. O parentesco de muitos generos isolados entre as 
Chlorophyta ainda nao esta esclarecido. 

As Chlorophyta sao, sem duvida, um grupo muito antigo 
de plantas inferiores. Com certeza, porem, apenas as Dasycla- 
dales marinhas, por seus talos resistentes com depositos cal- 
carios, podem ser comprovadas ate o Cambriano. Como as 
Dasycladales ja ocorriam no Ordoviciano com grande diversi- 
dade, devem ter surgido ainda mais cedo - dos 120 generos que 
existiram ao longo de 500 milhoes de anos, apenas 10 vivem 
ainda hoje. 

1 § Classe: Prasinophyceae 

Elas apresentam escamas especiais sobre a superficie da celu- 
la e dos 2-4 flagelos de igual comprimento (raramente apenas 
um flagelo). Os organismos monadais incluidos neste grupo 
(por exemplo, Pyramimonas , Pedinomonas , Platymonas ), em 
parte tambem os capsais e cocais, representam grande parte 
do plancton dos mares; apenas poucas especies vivem em agua 
doce. Platymonas convolutae e endossimbionte de um platel- 
minto marinho. 


Figura 10-107 Chlorophyta. Alter¬ 
nancia de geragoes e fases nuclea¬ 
res. Representagao esquematica 
dos principals tipos. A Ulothryx. B 
Cladophora. C Halicystis-Derbesia. 
Linhas pretas interrompidas: fase 
dicariotica, linhas pretas contfnuas: 
fase diploide, laranja: fase haploi- 
de. - G, gametofito; E, esporofito; 
0, zigoto; Ml, meiose. (Segundo R. 
Harder.) 
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Nas classes seguintes (2 a -7 a ), os flagelos sao inseridos se- 
gundo o tipo cruzado e o aparelho flagelar mostra uma 
disposigao 11-5 (Figura 10-106C, D) de suas estruturas 
ultramicroscopicas (na 8 a Classe das Chlorophyceae, ao 
contrario, disposigao 1-7 ou 12-6). 

2 - Classe: Ulvophyceae 

As especies unicelulares (cocais), pluricelulares, colonials 
ou filamentosas com muitos nucleos em cada celula (si- 
fonocladais) desta classe sao desprovidas de flagelos, com 
excegao de suas celulas reprodutivas. O aparelho flagelar 
apresenta corpos basais claramente sobrepostos. A forma¬ 
gao de parede ocorre por clivagem das celulas em divisao 
sem participagao de um ficoplasto. Nas paredes transver¬ 
sals nao exlstem plasmodesmos; as paredes contem polis- 
sacarldeos. A maioria das especies e encontrada no mar ou 
em agua salobra. 

Em geral, os talos consistem em filamentos nao rami- 
ficados, que se alongam pela divisao transversal (“difusa”) 
de muitas ou de todas as celulas (nivel trical de organiza- 
gao). No genero Monostroma , os filamentos mais velhos 
tornam-se pianos por meio de divisoes longitudinals em 
um piano. Ulva lactuca (alface-do-mar; Figura 10-108L), 
que vive nas costas marinhas, forma um talo histologico 
biestratificado, grande, folioide, verde. Enteromorpha, 


alga das costas marinhas que, eventualmente ocorre em 
aguas continentals salobras, tern forma de banda tubulosa 
ou achatada. A polaridade e, em parte, apenas fracamente 
desenvolvida; e determinada, por exemplo, em Ulothyx, 
pela unica celula incolor e incapaz de divisao, a celula ri- 
zoidal (Figura 10-108A). Cada celula possui um nucleo e 
um cloroplastidio parietal achatado, em forma de cilindro 
fechado ou aberto lateralmente ou de uma placa curvada 
com um a varios pirenoides. Apos a divisao nuclear, para 
separagao das celulas-filhas, uma parede comum e forma- 
da imediatamente (ver Chlorococcales). 

A reprodugao vegetativa ocorre por zoosporos, e a 
reprodugao sexuada por copulagao de gametas flagelados. 
O ciclo vital e, em parte, totalmente haplontico com al- 
ternancia zigotica de fases nucleares ( Ulothryx ), em parte 
haplo-diplontico com alternancia heterofasica de gera^oes 
(Ulva). 

3 - Classe: Trentepohliophyceae 

O talo filamentoso e frequentemente heterotriquio, ou 
seja, dividido em filamentos rastejantes e filamentos 
eretos; todos podem ser ramificados (Figura 10-109C). 
As celulas sao uninucleadas. Em algumas formas, os fi¬ 
lamentos rastej antes sao aderidos a um disco achatado 
( Cephaleuros ), assim como em alguns representantes 



Figura 10-108 Chlorophyta, Ulvophyceae. A-K Ulothrix zonata. A Filamento jovem com celula rizoidal (300x). B Parte do filamento com 
liberagao de zoosporos, sao originados dois de cada celula. C Mitozoosporo tetraflagelado. D Formagao e liberagao dos pequenos gametas 
biflagelados de uma parte do filamento. E Gametas, F copulagao. G, H Zigoto. J Zigoto em germinagao, apos o periodo de repouso, K forma¬ 
gao de meiozoosporos no zigoto (B-K 480x). L Ulva lactuca (alface-do-mar) sobre uma rocha, celulas da periferia incolores pela liberagao de 
zoosporos (0,5x). M Enteromorpha intestinalis, copulagao de anisogametas e zigoto (1.800x). - r, celula rizoidal; 1-3, estagios ate a formagao 
do zigoto. (A-K segundo Dodel; L segundo P. Kuckuck; M segundo FI. Kylin.) 
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Figura 10-109 Chlorophyta, Trentepohliophyceae. A, B Pleuro- 
coccus naegelii (600x). C-E Trentepohlia. C T. aurea. Parte de um 
filamento rastejante com ramificagoes eretas (uma celula terminal 
com zoosporocisto, na outra o esporocisto ja liberado; 500x). D T. 
umbrina. Zoosporocisto, os zoosporos sendo liberados (300x). E T. 
umbrina. Liberagao do esporocisto esvaziado (300x). (A, B segundo 
R. Chodat; C segundo K.J. Meyer; D segundo G. Karsten; E segundo 
G. Gobi.) 



Figura 10-110 Chlobionta, Chlorophyta, Trentepohliophyceae. Tren¬ 
tepohlia, cobrindo o ritidoma de uma arvore. (Fotografia segundo A. 
Bresinsky.) 


dos Coleochaetales ( Coleochaete ; Figura 10-123A). Pela 
estrutura heterotriquia do talo, as Trentepohliophyceae 
lembram tambem as Chaetophorales, inseridas nas Chlo- 
rophyceae ( Stigeoclonium; Figura 10-119A). Caracteristica 
exclusiva das Trentepohliophyceae sao estruturas coluna- 
res adicionais no aparelho flagelar, com seus corpos basais 
sobrepostos e concavidades bilaterais em forma de quilha 
nos flagelos. 

A parede celular, composta de polissacarideos, pode 
formar ainda uma camada de esporopolenina. Na divisao 
celular, as novas paredes sao depositadas em fragmoplas- 
tos. A maioria das especies sao algas aereas terrestres (por 
exemplo, epifitas sobre a casca das arvores ou sobre ro- 
chas; Figura 10-110). 

Trentepohlia (Figura 10-109C) e encontrada frequentemente 
como simbionte em liquens ou como algas terrestres sobre ro- 
chas (T. aurea sobre rocha calcaria, T. iolithus , com aroma de 
violetas, sobre rocha silica) e troncos de arvores, nos tropicos 
tambem sobre folhas coriaceas. A adaptagao a vida na terra se 
expressa tambem no fato de que os esporocistos, com os zoospo¬ 
ros neles contidos, sao liberados inteiros. As celulas biflageladas 
copulam como gametas ou servem para reprodugao vegetativa 


(determinagao funcional facultativa). A cobertura de algas bas- 
tante distribuidas sobre cascas de arvores e rochas e causada por 
organismos do tipo Pleurococcus (Apatococcus e Desmococcus ); 
estas algas aereas, em parte, nao produzem celulas moveis e sao 
elas mesmas reduzidas. 

4 - Classe: Cladophorophyceae 

As especies desta classe pertencem exclusivamente ao nivel 
de organizagao sifonocladal. Elas formam talos filamento - 
sos ramificados, as vezes ainda nao ramificados, com celu¬ 
las plurinucleadas. As paredes celulares sao formadas por 
celulose em disposigao fibrilar com a mesma estrutura das 
plantas verdes terrestres. As celulas reprodutivas flagela- 
das possuem dois ou quatro flagelos, o aparelho flagelar 
apresenta corpos basais sobrepostos. As especies crescem 
principalmente no mar, raramente tambem em agua doce. 

Unica ordem: Cladophorales. Os talos, com frequen- 
cia muito ramificados, sao multicelulares e cada celula e 
multinuclear. Celulas multinucleares ocorrem tambem em 
outras ordens como formagoes especiais (por exemplo, em 
Chlorococcales com Hydrodictyon). Cladophora tern, em 
geral, alternancia heterofasica de geragoes isomorficas 
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Figura 10-111 Chlorophyta, Cladophorophyceae. Cladophora. A 
Habito (0,33x). B Ramificagao. C Gametangio com gametas (B, C 
250x). (Segundo F. Oltmanns, complementado.) 

(Figura 10-107B). Neste caso, cada geragao tambem pode 
se reproduzir vegetativamente. Os isogametas sao biflage- 
lados, enquanto os meiozoosporos apresentam quatro fla- 
gelos (especies de agua doce, dois). Cladophora glomerata, 
que forma em agua doce estruturas ramificadas muitas 
vezes ate do tamanho de um pe, reproduz-se apenas asse- 
xuadamente. 

As especies filamentosas ramificadas de Cladophora (Figura 
10-111), comuns em agua doce (frequentemente em agua cor- 
rente) e no mar sobre substratos firmes, fixam-se pela base atra- 
ves de uma celula rizoidal e apresentam preferencialmente cres- 
cimento apical. Ramificagoes ocorrem por clivagens da “celula 
axial” abaixo de uma parede transversal formada centripetal- 
mente; essas ramificagoes dao continuidade ao crescimento pela 
formagao de uma parede de separagao diagonal ao eixo longitu¬ 
dinal da celula de origem. O cloroplastidio parietal e reticulada- 
mente interrompido e contem pirenoides com graos de amido. 
As microfibrilas de celulose da parede celular sao ordenadas em 
camadas de angulos diferentes e conferem alta resistencia. Como 
entre as Ulvophyceae, as celulas generativas (zoosporos e isoga¬ 
metas) originam-se em celulas externamente pouco distintas, 
exceto que, em geral, em celulas no apice dos filamentos laterals. 
Siphonocladus e marinho. 

As Valoniales, a serem inseridas neste grupo (Figura 
10-113E; anteriormente inseridas nas Bryopsidophyceae) 
diferem por um mecanismo particular de divisao celular: 

O protoplasto de um filamento celular fraciona-se em varias 
partes de tamanhos diferentes, que se arredondam e se envol- 
vem em novas paredes celulares, ainda dentro da parede celu¬ 
lar do filamento parental. Desse modo, pode ser originado um 


talo multicelular pseudoparenquimatico. Os talos de Valonia , os 
quais contem um grande vacuolo, muitos nucleos e inumeros 
cloroplastidios parietais, representam um objeto bastante ade- 
quado para o estudo de permeabilidade celular e parede celular 
(Figura 2-65B). 

5 - Classe: Dasycladophyceae 

Os representantes desta e da proxima classe geralmen- 
te formam grandes talos tubulares (organizagao sifonal; 
completamente sem paredes transversals). As Dasyclado¬ 
phyceae (Dasycladales) sao separadas das especies da pro¬ 
xima classe pela simetria radial de seus talos e por prolon- 
gamentos semelhantes a pelos (Figura 4-1 A), os quais, em 
parte, sao eliminados e deixam cicatrizes. Um eixo central 
porta ramos laterals ordenados verticiladamente. As espe¬ 
cies ocorrem exclusivamente no mar. 

A parede celular consiste principalmente em mana- 
no. O talo e composto de uma longa “celula axial” fixada 
ao substrato por rizoides e de seus ramos laterals dispostos 
verticiladamente (Figura 10-112B). Esses ramos sao sim¬ 
ples ou ramificados e terminam frequentemente em um 
gametangio. 

Acetabularia , a sombrinha-de-venus, e especialmente 
conhecida como objeto de pesquisa morfogenetica (Figu¬ 
ra 10-112C-G). Sobre um eixo vertical nao dividido, ela 
apresenta um chapeu semelhante a um escudo, o qual con¬ 
siste em camaras radiais densamente justapostas. Acima e 
abaixo do escudo forma-se uma coroa de celulas curtas. Da 
coroa superior parte um verticilo de hastes delgadas rami¬ 
ficadas para cima (Figura 10-112D), que desaparecem com 
a maturagao do escudo. O talo tern inicialmente apenas um 
nucleo (nucleo primario), que permanece por muito tem¬ 
po sem alteragao no rizoide. Apos a formagao do escudo, 
o nucleo se divide em inumeros nucleos secundarios ha- 
ploides, que migram para as camaras (Figura 2-10A, B) e 
la iniciam a formagao de cistos de parede espessa. Os cistos 
sao liberados com a degradagao do escudo, abrem com um 
operculo e liberam os gametas (Figura 10-112E). O zigoto 
(Figura 10-112G), formado pela copulagao de isogametas, 
fixa-se e cresce para formar um novo talo diploide. Segun¬ 
do as pesquisas mais recentes, Acetabularia nao e um di- 
plonte, pois o nucleo primario deve ser haploide. Segundo 
outras opinioes, porem, a meiose ocorre na formagao dos 
nucleos secundarios; desse modo, o ciclo vital seria diplon- 
tico (com alternancia gametica de fases nucleares). 

As camadas externas da parede da celula axial calcificam forte- 
mente nas Dasycladales (Figura 10-112B), de modo que resta um 
cilindro oco apos a morte do talo. A eles deve-se a importancia 
dos fosseis de Dasycladophyceae como formadores de rochas, por 
exemplo, no Triassico alpino. A partir do Cambriano, as Dasycla¬ 
dophyceae sao conhecidas em todas as formagoes com 120 gene- 
ros, mas hoje, existem apenas 10 generos. Com base nos achados 
fosseis, pode-se acompanhar a evolugao desde as formas simples, 
nas quais os ramos partem da celula axial sem obedecer nenhuma 
regra, ate os generos altamente diferenciados como Acetabularia. 
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Figura 10-112 Chlorophyta, Dasycladophyceae, Dasycladales. Cymopolia barbata. A Parte superior de uma planta (4x). B Corte longitudinal 
atraves de uma porgao do talo; pontilhado: envoltorio calcario (40x). C-G Acetabularia mediterranea. C Talo adulto (lx). D Corte longitudinal 
atraves do escudo; acima, coroa de ramos estereis, abaixo, cicatrizes do verticilo de ramos eliminados (6x). E Cisto aberto, liberando os 
gametas (lOOx); F Gametas (300x). G Copulagao (300x). (A, B segundo Solms-Laubach; C, D segundo F. Oltmanns; E-G segundo A. De Bary 
e E. Strasburger.) 


6- Classe: Bryopsidophyceae (= Sifonales) 

As extraordinariamente diversificadas Sifonales, ou algas 
tubulares, que ocorrem principalmente em mares quentes, 
nao apresentam paredes transversals em seus talos, mas 
sim simplesmente uma malha de vigas de suporte. A pa- 
rede celular (como substancias de parede ocorrem, alem 
de celulose, tambem manano e xilano) envolve, assim, um 
unico protoplasto multinucleado, equipado com inume- 
ros cloroplastidios discoides pequenos. Apenas os orgaos 
reprodutivos sao delimitados por paredes transversals 
(nivel de organizagao sifonal). Os tubos de algumas es¬ 
pecies sao trangados para formar um plectenquima. Alem 
dos pigmentos comuns nas Chlorophyceae, ocorrem nas 
Sifonales sifonoxantina e sifonelna como pigmentos aces- 
sorios caracteristicos da classe. 

A reprodugao sexuada e anisogamica, mais raramen- 
te, isogamica. As celulas reprodutivas tern dois, quatro 
ou muitos flagelos. O aparelho flagelar apresenta corpos 
basais sobrepostos. O ciclo vital e, segundo pesquisas re- 
centes, predominantemente haplontico, porem em parte 
tambem alternancia de geragoes heteromorficas com 
esporofitos dicariotico-diploides. O ciclo vital e descrito 
segundo o exemplo de Derbesia-Halicystis: o gametofito 
consiste de gametangios vesiculosos com 0,5 a 3 cm de 
tamanho, dos quais germina um rizoide perene; devido 
ao desconhecimento da relagao com o esporofito estas 
plantas foram anteriormente classificadas em um gene- 
ro proprio ( Halicystis = gametofito de Derbesia; Figura 
10-113F). As plantas unissexuadas de Halicystis liberam 
anisogametas com dois flagelos igualmente longos (Figu¬ 
ra 10-113G). O esporofito, a tubular-ramificada Derbesia 
(Figura 10-113H), origina-se do zigoto. Em esporocis- 
tos ovoides desta planta inicialmente dicariotica, depois 


gradativamente diploide, originam-se apos a meiose os 
meiozoosporos, dotados de uma coroa de flagelos. A alter¬ 
nancia de geragoes e heteromorfica com pouca predomi¬ 
nance do esporofito dicariotico-diploide, que pode atin- 
gir ate 10 cm de altura (Figura 10-107C). A composigao da 
parede celular e diferente nas duas geragoes. 

A classe inclui as ordens Bryopsidales, com Derbe¬ 
sia e Codium, e Halimedales, com Caulerpa e Halimeda 
(ver Figural0-113). Especies de Codium consistem em um 
emaranhado de tubos celulares ramificados, sem pare¬ 
des transversals; especies de Caulerpa consistem em uma 
unica celula gigante multinucleada, dividida em um eixo 
principal com ate 1 m de comprimento, incolor, rastejan¬ 
te e presa ao substrato atraves de rizoides e talos folioides 
verdes. ► 

7 - Classe: Trebouxiophyceae 

A esta classe pertencem algas aereas, em parte tambem 
simbiontes de liquens, com organizagao desde cocal ate 
filamentosa ramificada (trical). O aparelho flagelar (das 
celulas reprodutivas), com seus corpos basais sobrepos¬ 
tos, apresenta particularidades que so ocorrem nesta clas¬ 
se. As celulas-filhas originadas por esquizogonia (divi- 
soes celulares que ocorrem em rapida sequencia em uma 
celula-mae) sao rodeadas por uma nova parede celular 
formada a cada divisao. Com isso, as Trebouxiophyceae 
assemelham-se as Chlorococcales das Chlorophyceae, 
no entanto, a mitose ocorre por processos diferentes. 
Trebouxia e Chlorella , generos cocais de algas (em parte 
com aplanosporos; Figura 10-117J), sao simbiontes em 
liquens, em parte tambem no plasma de animais inferio- 
res ( Chlorella vulgaris em infusorios, Chlorohydra , entre 
outros, ver 8.2). 
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Figura 10-113 Chlorophyta, Bryopsidophyceae. A-D Halimedales. A Caulerpa prolifera. Talo (12x). B Halimeda tuna. Talo (0,5x). C, D Codium 
tomentosum. C Talo (0,5x). D Corte transversal do talo (15x). E Valoniales (agora inserido nas Cladophorophyceae). Valonia utricularis. Talo 
(1,5x). F-K Bryopsidales. F, G Derbesia marina (Halicystis ovalis). F Gametofito (3x). G Gametas cf e 2 (500x). H-K Derbesia marina. H Parte 
do talo do esporofito (30x). J Esporocisto (120x). K Zoosporo (400x). - g, gametangio; t tubos perifericos. (A segundo H. Schenck; B segundo 
F. Oltmanns; C, D segundo K. Magdefrau; E segundo W. Schmitz; F, G, J segundo P. Kuckuck; H segundo R. Harder; K segundo J.S. Davis.) 


Aqui podem ser inseridas as Prasiolaceae. Prasiola stipitata 
possui um ciclo vital peculiar. Nas partes superiores, vegetativas, 
do talo, o esporofito folioso completa meioses seguidas de mito¬ 
ses. O gametofito assim formado permanece por toda vida liga- 
do ao esporofito (ciclo haplobiontico). Areas celulares isoladas 
do gametofito produzem oosferas, outras produzem pequenos 
gametas cf biflagelados (diferencia^ao sexual genotipica, ooga- 
mia). As celulas reprodutivas liberadas se fundem em zigoto. 

8 - Classe: Chlorophyceae 

A classe possui especies unicelulares flageladas ou nao 
flageladas e coloniais, assim como filamentosas (tricais e 
sifonais). A parede celular das especies flageladas e cons- 
tituida de glicoproteinas; a dos representantes nao fla- 
gelados consiste em polissacarideos como, entre outros, 
celulose. Na divisao celular, as novas paredes transversals 
sao originadas em ficoplastos (ver Chlorophyta, Introdu- 
qao); essas paredes sao frequentemente interrompidas por 
plasmodesmos. A inser^ao flagelar e do tipo cruzado. O 
aparelho flagelar apresenta organiza^ao 1-7 ou 12-6 (dos 
corpos basais, etc.; Figura 10-106). As especies da classe 
vivem principalmente como algas de agua doce, um pe- 
queno numero em agua salobra e marinha ou tambem 
como algas aereas. 

l a Ordem: Volvocales. A ordem contem organismos uni¬ 
celulares flagelados, que podem ser reunidos em colonias. 
A passagem de organismos unicelulares para colonias 


com distintas diferenciaqoes e crescente polaridade pode 
ser bem acompanhada nesta ordem. As celulas radiais 
sao dotadas de dois, quatro ou oito flagelos simples nao 
ciliados apicais, de igual comprimento (comparar Figura 
10-114A). Eles partem dos dois lados de uma papila apical. 

Reprodu^ao e multiplica^ao das especies unice¬ 
lulares ocorrem vegetativamente por zoosporos. Estes 
sao formados em numero de 2-16, por divisoes celulares 
longitudinals sucedaneas repetidas do conteudo de uma 
celula-mae (Figura 10-114B) e liberados pelo rompimento 
da parede do esporocisto assim formado. Na reproduqao 
sexuada (em Chlamydomonas 10% das especies), fusio- 
nam-se gametas biflagelados ou oosfera e espermatozoide. 

Na isogamia (Figura 114C), os gametas copulantes 
sao identicos em tamanho, aparencia e movimento; em 
geral, eles nao se distinguem das celulas vegetativas. Sob 
determinadas condiqoes, eles podem copular indiscrimi- 
nadamente uns com os outros ou desenvolver-se vegeta¬ 
tivamente (determinaqao funcional facultativa). Assim, 
os gametas podem, pertencer a um unico tipo de cruza- 
mento (monoicia) ou, sem diferenqas visiveis, ser genoti- 
picamente distintos (dioicia com gametas “ + ” e por 

exemplo, Chlamydomonas reinhardtii ). Em parte, a deter- 
minaqao de funqao das celulas reprodutivas depende de 
condiqoes externas. Um meio rico em nitrogenio (ions 
NH 4 + ) condiciona a formaqao exclusivamente de celulas 
vegetativas. Ions Ca 2 + promovem a determinaqao funcio¬ 
nal como gametas. 
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Figura 10-114 Chlorophyta, Chlorophyceae, Volvocales, Chlamydomonadaceae. A Chlamydomonas angulosa (I.IOOx), B a mesma, quatro 
celulas-filhas na celula-mae (I.IOOx). C, D Chlamydomonasbotryoides. Copulagao entre dois isogametas (250x). E Chlamydomonasparadoxa. 
Zigoto (55x). F Chlamydomonas monoica. Cistozigoto em repouso (500x). G Stephanosphaera pluvialis. Hipnozigoto em germinagao (300x). 
H, J Chlamydomonas braunii. Copulagao entre anisogametas (400x). K Haematococcus pluvialis (celula envolta em espessa camada de ge- 
latina, 330x). - c, cloroplastidio; f, flagelo; n, nucleo; p, pirenoide; m, mancha ocelar; v, vacuolo contratil. (A, B segundo 0. Dill; C-G segundo 
Strehlow; H, J segundo N. Goroschankin; l< segundo E. Reichenow.) 


Em especies com anisogamia (FiguralO-114 H, J), ga- 
metas menores cf copulam com gametas 2 grandes. Em 
Chlamydomonas suboogama, os gametas 2 tern flagelos 
nao funcionais; isto conduz ao proximo grupo de especies. 

Oogamia. Em Chlorogonium oogamum , os flagelos faltam 
completamente no gameta 2 > que sai da celula-mae com 
movimentos ameboides (Figura 10-115D) e transforma-se 
em oosfera. A oosfera e fecundada por espermatozoides 
aciculares verde-claros, biflagelados, formados em numero 
de 64 a 128 por divisoes sucedaneas em individuos cf (Fi¬ 
gura 10-115B). Em Chlamydomonas coccifera , a reprodu- 
gao se processa por gameto-gamentangiogamia, pois a ce¬ 
lula 2 inteira, mediante perda de seus flagelos, converte-se 
em oogonio e e fecundada por espermatozoides. 

Ja nesses organismos unicelulares, e possivel observar 
um desenvolvimento progressive desde a isogamia, pas- 
sando pela anisogamia e oogamia ate a fusao de gametas 
Cf com oogonio. 

As celulas reprodutivas flageladas originam-se ge- 
ralmente em maior numero (2-64) em uma celula-mae, 
por meio de divisoes longitudinais. Na isogamia e aniso¬ 
gamia, estas se unem aos pares formando zigotos (Figura 
10-114C-E); em geral, primeiramente as pontas dos flage¬ 
los se tocam e se enrolam (Figura 10-114C). Na copulagao, 
glicoproteinas funcionam como gemonas (ver 7.2.1.1), 
que atraem os gametas de tipos reprodutivos contrarios 
e permitem uma aderencia temporaria dos flagelos. O zi¬ 
goto e inicialmente tetraflagelado e ainda movel (piano - 
zigoto). Mais tarde, os flagelos sao recolhidos e entao o 
zigoto de paredes espessadas entra em periodo de repouso 
(cistozigoto; Figura 10-114F). Os gametas sao formados 


sempre sem parede celular, mas, podem tambem reves- 
tir-se de uma parede e, assim, o conteudo precisa sair da 
parede para a copulagao. Na germinagao do zigoto (Figura 
10-114G) ocorre a meiose, sendo que as celulas flageladas 
resultantes sao divididas na relagao 1:1 entre os dois tipos 
de cruzamento (+ e -). As celulas sao, assim, meiozoospo- 
ros, a alternancia de fases nucleares e zigotica e o ciclo vital 
haplontico. De cada vez, o individuo inteiro e consumido 
na produgao dos gametas. 

Ocorrencia. As Volvocales sao organismos planctonicos 
amplamente distribuidos em agua doce. Podem ocorrer 
em quantidades tao elevadas que a agua apresenta-se com¬ 
pletamente verde; no mar nao estao presentes. 

A absorgao de substancias organicas estimula o desenvolvimento 
de muitas especies (mixotrofia; ver 8.1); elas ocorrem, portanto, 
em parte, em aguas com poluigao organica. Poucas especies (por 
exemplo, Polytoma uvella) sao completamente saprobionticas. 
Neste caso, a clorofila esta ausente, mas o cloroplastidio que exis- 
tia anteriormente e ainda reconhecivel como um plastidio inco¬ 
lor. No lugar de tilacoides, esses plastidios contem um sistema de 
tubulos desordenados. Esses plastidios amarelos, fotossintetica- 
mente inativos, sao encontrados em mutantes de Chlamydomo¬ 
nas obtidos por radiagao UV. 

Classificagao das Volvocales. Exclusivamente represen- 
tantes sem parede celular pertencem a pequena familia 
Polyblepharidaceae, supostamente ancestral. Enquanto 
as Polyblefarides, ao que se sabe, reproduzem-se apenas 
por bipartigao longitudinal, generos altamente desenvol- 
vidos tambem apresentam reprodugao sexuada com dife- 
renciagao fenotipica ou genotipica de tipos de cruzamento 
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Figura 10-115 Chlorophyta, Chlorophyceae, Volvocales. A-E Chlorogonium oogamum (240x). A Celula vegetativa. B Celula cf com esperma- 
tozoides. C Celula 2 com oosfera. D Liberagao da oosfera. E Oosfera rodeada por espermatozoides. F Stephanosphaera pluvialis (250x). G 
Pandorina morum (160x). H A mesma, formagao de colonias-filhas (a parede da celula-mae em parte ja dissolvida, 150x). (A-E segundo A. 
Pascher; F segundo G. Hieronymus; G segundo Stein; H segundo N. Pringsheim.) 


(+ e -). Dunaliella salina pertence ao ultimo grupo, vive 
em aguas com altas porcentagens de sal e e tingida de ver- 
melho pela presenga de carotenoides. 

As Chlamydomonadaceae diferem das Polyblepha- 
ridaceas pela presenga de uma parede celular. A posigao 
ancestral do cloroplastidio e central, na maioria das espe- 
cies de Chlamydomonas e parietal, nas especies derivadas 
e perfurado reticuladamente ou separado em discos isola- 
dos. Na reprodugao sexuada, completa-se uma progressao 
ate oogamia. 

Em reagoes fototacticas, a velocidade de movimento das celulas 
flageladas (por exemplo, de Chlamydomonas) e cerca de 10 vezes 
o comprimento do corpo por segundo. Nas proximidades da in- 
sergao dos flagelos, encontram-se dois vacuolos pulsateis, que se 
contraem alternadamente e, com isso, expulsam agua. Esses va¬ 
cuolos mantem constante o valor osmotico da celula. Cada celula 
possui um cloroplastidio em forma de taga que, em geral, porta 
um pirenoide com amido na base (ver 2.2.9.1 e Figura 10-114A), 
e uma mancha ocelar (estigma, Figuras 7-7 e 10-114A) na re- 
giao anterior. A formagao de amido em cloroplastidios nao e 
exclusivamente ligada aos pirenoides. Os granulos de pigmento 
(globulos de caroteno) constituintes da mancha ocelar formam 
ao todo 3-8 series. Na estrutura da parede celular (quando esta 
esta presente; como em Chlamydomonas) estao envolvidos glico- 
proteideos (entre outros, hidroxiprolina e arabinose ligados em 
galactose) e polissacarideos (contudo, nao celulose). 

Muitas especies (Haematococcus pluvialis, Figura 10-114K) 
tingem as pogas de agua da chuva de vermelho devido ao seu 
conteudo de carotenoides. Chlamydomonas nivalis causa a “neve 


vermelha” das altas montanhas e do Artico. Algumas Chlamydo- 
monaceas (e outros flagelados) desenvolvem-se em terras baixas 
tambem sobre o gelo umido e neve derretida (Quadro 10-6). 
Carteria possui quatro flagelos. 

A familia Volvocaceae experimentou uma evolugao em 
relagao a familia anterior, pelo desenvolvimento de colo- 
nias (ver tambem Quadro 10-3). Os organismos unicelu- 
lares geralmente com estrutura do tipo Chlamydomonas 
sao unidos uns aos outros por gelatina ou tambem por 
plasmodesmos. Em Oltmannsiella, quatro celulas sao uni- 
das em uma fita, em Gonium 4-16 celulas sao unidas em 
um piano, sendo todos os flagelos voltados na mesma di- 
regao. As colonias de Stephanosphaera (Figura 10-115F), 
que vivem em pogas de agua da chuva, consistem em uma 
coroa de 4,8 ou 16 celulas com prolongamentos rigidos; 
os cloroplastidios possuem em geral dois pirenoides. Em 
Pandorina, 16 celulas semelhantes as de Chlamydomonas 
formam uma esfera, e em Eudorina e Pleodorina sao 32 
e 128 dessas celulas unidas em uma esfera oca. Em todas 
essas colonias, os flagelos movem-se sincronicamente, o 
que e possibilitado por plasmodesmos (ver 2.2.7.3). De 
Pandorina, passando por Eudorina ate Pleodorina e evi- 
denciada uma diferenciagao polar segundo a diregao do 
movimento (tamanho da mancha ocelar, tamanho da ce¬ 
lula, capacidade de reprodugao, entre outros). As celulas 
nao morrem ao fim do seu desenvolvimento individual, 
mas se dividem ou se consomem na formagao de celulas 
reprodutivas. A organizagao mais elevada em relagao ao 
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numero de celulas participantes, da diferencia^ao e da po- 
laridade foi atingida por Volvox (Figura 10-116): ate varios 
milhares de celulas (V. glob at or ate 16.000) dotadas de dois 
flagelos, uma mancha ocelar e um cloroplastidio formam 
uma esfera oca cheia de mucilagem, com um milimetro de 
tamanho e visivel a olho nu; suas celulas sao ligadas entre 
si por plasmodesmos largos (Figura 10-116B,C). Apenas 
uma pequena parte das celulas - localizadas esparsamente 
na parte posterior da esfera - e capaz de se reproduzir. A 
maioria das celulas serve apenas para fotossintese e mo- 
vimento; mas tambem essas se distinguem umas das ou- 
tras por uma gradual diminui^ao do tamanho da mancha 
ocelar (com crescente tamanho da celula) do polo anterior 
para o posterior (polaridade). O polo anterior da esfera e, 
alem disso, determinado pela dire^ao do movimento. A 
esfera- Volvox deve ser vista, na verdade, nao mais como 
uma colonia, mas como um individuo pluricelular. As ce¬ 
lulas individuais nao sao totipotentes. Ja que apenas uma 
parte das celulas e capaz de se reproduzir, a maior parte 
das celulas morre apos a forma^ao de esferas-filhas ou ga- 
metas (“cadaver” e o resto da colonia). 

Na reprodu^ao vegetativa de Volvox (Figura 10-116D-J, celulas 
isoladas relativamente grandes (Figura 10-116D) no polo poste¬ 
rior da colonia dividem-se longitudinalmente varias vezes e uma 
reentrancia (Figura 10-116F) se forma por invagina^ao, produzin- 
do finalmente uma esfera oca aberta para cima (Figura 10-116G). 
A esfera-filha formada desse modo se liberta, inverte-se (Figura 
10-116H) e afunda, agora com os flagelos orientados para fora, no 
interior da esfera-mae, que se encontra entao preenchida. Desse 


modo, sao formadas varias esferas-filhas (Figura 10-116 A), que 
sao liberadas apenas com a degenera<;ao do individuo parental. 

A reprodu^ao sexuada ocorre por oogamia em Eudorina e 
Volvox. Nas celulas individuais (as celulas reprodutivas), origi- 
nam-se tanto oosferas verdes (uma por celula, ao todo 6-8) quanto 
pequenos espermatozoides amarelados, em grande numero, que 
antes da libera^ao sao ordenados em uma placa (Figura 10-116K, 
M). A distribui^ao de sexos e diferente nas especies de Volvox: 
Volvox globator e monoico, aureus e carteri sao dioicos. Nas 
especies dioicas, o desenvolvimento vegetativo das esferas em 
forma^ao em individuos 2 ou Cf e induzido por um hormonio 
sexual (glicoproteidio). Este e formado pelos individuos cf (ou 
seus espermatozoides) e e necessario para que os individuos jo- 
vens geneticamente determinados como 2 ou Cf se desenvolvam 
em individuos sexuais. Na falta do hormonio sexual, formam-se 
apenas esferas assexuadas de Volvox. Apos a fecunda^ao, a oosfera 
se transforma em um zigoto de repouso com paredes espessas; a 
meiose ocorre na sua germina^ao. Em todas as Volvocaceas, todas 
as celulas da colonia derivam de uma mesma celula. 

2 a Ordem: Chlorococcales (= Protococcales). As celu¬ 
las, dotadas em geral de um nucleo e um cloroplastidio, 
nao possuem flagelos no estagio vegetativo; sao, por- 
tanto, imoveis. Apenas na reprodu^ao ocorrem celulas 
biflageladas, moveis (zoosporos, Figura 10-117D; ou ga- 
metas). Estes sao em geral liberados nus e desenvolvem 
uma parede celular apenas apos a libera^ao (encista^ao). 
Em parte, sao liberados apenas aplanosporos desprovidos 
de flagelos. Nos raros casos em que a reprodu^ao sexuada 
foi comprovada, trata-se de isogamia com gametas flagela- 
dos (por exemplo, Pediastrum e Hydrodictyon ); a oogamia 



Figura 10-116 Chlorophyta, Chlorophyceae, Volvocales. Volvox. A-J V. aureus A Individuo com seis individuos-filhos (50x). B Celulas indivi¬ 
duais com plasmodesmos ligando lateralmente as celulas vizinhas (I.OOOx). C Colonia, vista frontal (500x). D-J Desenvolvimento e inversao 
de uma esfera-filha (D 250x, E-F 350x, G-J 250x). K, L V. globator. K Parte de um individuo monoico com cinco oosferas e duas placas de 
espermatozoides (200x). L Oosfera, rodeada por espermatozoides (265x). M V. aureus. Espermatozoide (I.OOOx). (A segundo L. Klein; B, C M 
segundo C. Janet; D-J segundo W. Zimmermann; K, L segundo F. Cohn.) 
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e extremamente rara. Os zigotos germinam por meiose, de 
modo que o ciclo vital se desenvolve apenas na haplofase. 
Muitas especies constituem, a partir de suas formas unice- 
lulares, colonias de agregagao com estruturas caracteristi- 
cas (por exemplo, Pediastrum Figura 10-118, Scenedesmus 
Figura 10-117L). A constituigao quimica da parede celular 
de polissacarideos e em geral desconhecida - em Pedias¬ 
trum encontra-se deposito de silica e em muitas especies 
esporopolenina. 

Na divisao celular de muitas especies (por exemplo, Chlorococ- 
cum ), sao formadas inicialmente algumas celulas-filhas nuas, 
que entao simultaneamente sao envolvidas por paredes celula- 
res. Kirchneriella , que foi minuciosamente estudada com auxilio 
de microscopio eletronico, difere desse modelo pelo fato de que, 
imediatamente apos a divisao celular, sao formados septos com 
material de parede que, no entanto, logo desaparecem. Em segui- 
da, as quatro celulas-filhas formadas libertam-se umas das ou- 
tras e se envolvem cada uma em sua propria parede celular nova 
antes de deixar, como celulas isoladas, a celula-mae. 


Como nas Volvocales, encontramos aqui uma sequencia 
progressiva, porem, de especies unicelulares ate colonias 
de agregagao (ver Quadro 10-3, para sua origem, ver 
adiante), que podem ser estruturadas em pianos ou esfe- 
ras, entre outros. 

A ontogenia de Kirchneriella (ver acima), no entanto, permite indi¬ 
car que as formas unicelulares sao derivadas das formas coloniais. 

Individuos unicelulares esfericos a elipsoides sao represen- 
tados por Chlorococcum (com zoosporos, Figura 10-117D) 
e Oocystis. Scenedesmus (Figura 10-117L, M), genero de 
agua doce amplamente distribuido, forma agregados celu- 
lares mais simples com, em geral, quatro (ou oito) celulas 
em uma fileira. Pediastrum, igualmente comum, apresen- 
ta uma estrutura mais rica, formando pianos delicados 
(Figura 10-118A) flutuando livres na agua, comparaveis a 
Gonium sem flagelos. O agregado celular de Coelastrum , fi- 
nalmente, e construido tridimensionalmente, enquanto as 
celulas formam uma esfera oca (Figura 10-118E). 



Figura 10-117 Chlorophyceae, Chlorococcales. A-G Chlorococcum (I.OOOx). A Celula vegetativa com cloroplastfdio em forma de pote, na 
parte dianteira urn tanto retrafdo, ou seja, aberto, com pirenoide e nucleo translucido. B Divisao em oito celulas-filhas. C Esvaziamento dos 
zoosporos em uma vesfcula que posteriormente se incha, formada da camada interna da membrana da celula-mae. D Zoosporos livres com 
flagelos apicais de igual comprimento, E o mesmo, em repouso; mancha ocelar e vacuolos ainda presentes. F, G Desenvolvimento ate o 
estagio A com a perda da mancha ocelar e vacuolos. H-K Trebouxiophyceae, Chlorellales. H-K Chlorella vulgaris (500x). H Celula vegetativa. 
J, K Divisao em oito aplanosporos. L-M Chlorophyceae, Chlorococcales. L, M Scenedesmus acutus (I.OOOx). L Colonia de quatro celulas. M 
Divisao. N-R Hydrodyction utriculatum. N Rede jovem em uma celula da rede-mae (15x). O Malha da rede jovem (80x). P Parte de uma celula 
velha com zoosporos. Q, R Organizagao dos zoosporos em uma nova rede com protoplastos inseridos em paredes (P-R 10x). - m, mancha 
ocelar; c, cloroplastfdios; n, nucleo; me, membrana da celula-mae; p, pirenoide; v, vacuolos contrateis. (A-G segundo A. Pascher; H-K segundo 
Grintzesco, L-M segundo E. Senn; N, 0 segundo G. Klebs; P-R segundo R.A. Harper.) 
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Figura 10-118 Chlorophyta, Chlorophyceae, Chlorococcales. A-D Pediastrum granulatum. A Colonia discoide, esvaziada com excegao de 
umas poucas celulas, tres das quais em divisao celular; a quarta celula libera uma vesicula com 16 celulas flageladas. B Zoosporos moveis 
na vesicula liberada. C 4,5 horas mais tarde: ocorreu agregagao em torno de uma das 16 celulas-filhas; D o mesmo, em vista lateral (300x). 
E Coelastrum proboscideum (550x). (A-D segundo A. Braun, modificado; E segundo G. Senn.) 


Na rede d agua Hydrodictyon reticulatum , uma alga de 
agua doce flutuante, 3-4 celulas cilindricas se justapoem 
pelas extremidades em estrela e formam uma colonia mul- 
ticelular em forma de um grande saco com ate (l-)2 m de 
comprimento em uma rede oca de malha multipla (Figu¬ 
ra 10-117N). 

A reprodugao sexuada ocorre por isogametas, que sao me- 
nores que os zoosporos. Na germinagao do zigoto, formam-se 
inicialmente quatro meiozoosporos, os quais se transformam 
em “poliedros” imoveis de paredes espessas apos um curto pe- 
riodo de dispersao. So entao estes germinam em novas colonias 
de agregagao; em Hydrodictyon, estas sao inicialmente muito 
menores. Para a reprodugao vegetativa, em todos esses generos 
formam-se zoosporos flagelados ou aplanosporos imoveis que, 
no entanto, nunca sao liberados isoladamente, mas logo se li- 
gam, por cimentagao de suas paredes celulares, em uma colonia 
com o numero de celulas e a forma caracteristicas de sua es- 
pecie (Figuras 10-117 e 10-118). Essa uniao pode ocorrer logo 
apos a liberagao, em uma vesicula de gelatina, da celula-mae 
(Figura 10-118A) ou ate mesmo dentro da celula-mae; assim, 
apos a desintegragao desta, uma nova planta e libertada com 
o mesmo numero de celulas, embora inicialmente menores. 
Divisoes celulares nao mais ocorrem na colonia (exceto para 
a formagao de celulas reprodutivas). A citada semelhanga com 
a linhagem de Volvocales refere-se apenas a aparencia exter¬ 
na, nao ao processo de formagao. Em Volvocales, as colonias 
sao formadas por repetidas divisoes celulares longitudinais 
das celulas produzidas, sendo assim, a posigao de cada celula 
na colonia e previamente definida. Em Chlorococcales, todo o 
conjunto pode se originar por clivagem plasmatica de celulas 
inicialmente formadas (dentro de celulas ou vesiculas de gelati¬ 
na) que se movimentam livremente umas entre as outras, antes 
que se organizem secundariamente (Figura 10-118A, B). 

Ocorrencia. As Chlorococcales vivem principalmente no 
plancton da agua doce. Algumas formas desenvolveram 


transigao para a vida terrestre. Essas especies sao habitan- 
tes de solos umidos, de areias secas ou de rochas. A alga de 
solo Spongiochloris e termorresistente. Tambem na cober- 
tura verde externa de cascas de arvores e muros as Chloro¬ 
coccales (juntamente com outras algas) sao componentes 
regulares. Outras se desenvolvem como simbiontes em 
liquens (comparar tambem Trebouxia, Trebouxiophyce- 
ae). Scenedesmus , Ankistrodesmus e Hydrodictyon sao fre- 
quentemente utilizados em experimentos fisiologicos em 
cultura esteril. 

Fosseis foram descritos, ja do Permiano e Triassico, 
com formas semelhantes aos atuais Pediastrum. Formas 
semelhantes as Chlorococcales ( Caryosphaeroides ) estao 
entre os mais antigos achados de celulas eucarioticas (ver 
10.3.2). 

3 a Ordem: Chaetophorales. O talo das algas pertencen- 
tes a esta ordem forma filamentos ramificados de celulas 
uninucleadas e dotadas de um cloroplastidio. O filamento 
e geralmente heterotriquio, isto e, consiste em duas par¬ 
tes: uma “base” de filamentos ramificados, deitados sobre 
o substrato, e filamentos eretos, mais ou menos ricamente 
ramificados, portadores de orgaos reprodutivos (Figura 
10-119A). A reprodugao sexuada - quando presente - 
ocorre por isogamia, anisogamia ou oogamia. 

Em muitos generos, a construgao heterotriquia, ou seja, bipar- 
tida, e mascarada ou nao mais reconhecivel pela fraca expres- 
sao de uma das partes. O genero-tipo Chaetophora forma ramos 
laterais que culminam em porgoes terminais capilares afiladas. 
Muitas formas reunem varios individuos em colonias mantidas 
por mucilagem. Em Stigeoclonium (Figura 10-119A) ocorrem 
isogametas biflagelados (Figura 10-119B), juntamente com os 
zoosporos tetraflagelados. Na alga de solo Fritschiella (India, 
Africa; Figura 10-119C) filamentos ramificados elevam-se no ar 
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Figura 10-119 Chlorophyta, Chlorophyceae, Chaetophorales. A 
Stigeoclonium tenue (4x). B Stigeoclonium subspinosum. Zoosporo 
(900x). C Fritschiella tuberosa. - m, mancha ocelar; s, superficie do 
solo; p, pirenoide; fe, filamento celular ereto, ramificado no apice; fs, 
filamento subterraneo, rastejante; r, rizoide; b, base; fr, filamentos 
secundarios ramificados; v, vacuolo pulsatil; fa, filamentos aquati- 
cos. (A segundo J. Huber; B segundo E. Juller; C segundo R.N. Singh.) 


a partir de fileiras de celulas que rastejam no solo. Neste caso, 
inicia-se uma diferenciagao funcional (fortemente desenvolvida 
nas plantas terrestres) em partes absorventes por um lado, e par¬ 
tes assimiladoras por outro. 

Ocorrencia. A maioria das especies e de habitantes de aguas do- 
ces (por exemplo, Chaetophora, Stigeoclonium) - muitas vezes 
epifiticas sobre algas e outras plantas aquaticas. 

4 a Ordem: Oedogoniales. As Oedogoniales, com o ge- 
nero Oedogonium , formam mais uma ordem com organi- 
zagao trical. Os filamentos celulares sao geralmente nao 
ramificados, mas a reprodugao oogamica e tambem a for¬ 
ma unica de divisao e alongamento celulares indicam um 
desenvolvimento especial altamente derivado. As celulas 
uninucleadas possuem um cloroplastidio reticular parietal 
com inumeros pirenoides (Figura 10-120A). 

A caracteristica unica da divisao e alongamento de ce¬ 
lulas isoladas esta relacionada a formagao de “casquetes” 
na extremidade superior da celula (Figura 10-120H-M). A 
formagao desses casquetes inicia-se ja no inicio da divisao 
nuclear (profase) na extremidade superior da celula, por 
meio de uma invaginagao anelar formada por vesiculas 
fusionadas (Golgi); essa invaginagao consiste em grande 
parte de fraqoes amorfas, flexiveis, da parede celular. Ao 
final da divisao nuclear, entre as celulas-filhas surge um 
septo dentro do ficoplasto (ver Chlorophyta, Introduqao), 
do qual partem placas celulares inicialmente moveis - a 



Figura 10-120 Chlorophyta, Chlorophyceae, Oedogoniales. Oedogonium. A Parte do filamento (600x). B-D 0. concatenatum, liberagao de um 
zoosporo e sua germinagao (300x). E-G 0. ciliatum (350x). E, F Fecundagao. G Germinagao do zigoto. H-L Formagao de casquetes na parede 
durante a divisao celular (200x). L Ruptura da parede celular na invaginagao (2.000x). - nn, nanandro; c, cloroplastidio; n, nucleo; o, oogonio; 
p, pirenoide; z, zoosporo com substancias de reserva; o, unico nucleo encoberto (ver. D). (A segundo W. Schmitz; B-D segundo I. Him, E, F 
segundo N. Pringsheim; G segundo L. Juranyi; H-K segundo K. Esser; L segundo J.D Pickett-Heaps, modificado.) 
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futura parede celular. Na regiao da invaginagao anelar su¬ 
perior, rompe-se, entao, a parede celular externa e tal inva¬ 
ginagao se alonga formando um cilindro. No local da rup- 
tura resulta, a cada vez, um casquete caracteristico. Pela 
repetigao desse processo, acumulam-se esses casquetes na 
extremidade superior da mesma celula, parecendo encai- 
xados uns sobre os outros (Figura 10-120C). 

O ciclo vital e haplontico. Os zoosporos, relativamente grandes, 
sao formados cada um a partir do conteudo inteiro de uma celula 
do filamento. Proximo a extremidade anterior livre de cloroplas- 
tidios, eles possuem uma caracteristica coroa subapical consti- 
tuida de inumeros flagelos nao pareados (Figura 10-120C). Em 
outras partes do filamento, celulas incham e produzem oogonios 
em forma de barril; seu conteudo torna-se uma grande oosfera 
(Figura 10-120E), que permanece sempre fechada dentro do oo¬ 
gonio. Outras partes do filamento do mesmo individuo ou em 
outras plantas (determinagao sexual modificadora) produzem, 
em celulas localizadas geralmente mais abaixo, dois espermato- 
zoides amarelados, semelhantes aos zoosporos, porem menores. 

Outro modo de dispersao das celulas reprodutivas 
Cf e por meio dos chamados androsporos e “nanandros”. 


Em celulas que se assemelham aos anteriormente descri- 
tos, gametangios cf sao produzidos, ao inves de esper- 
matozoides, os ligeiramente maiores androsporos. Estes 
sao atraidos quimiotaticamente pelos oogonios. Eles nao 
fecundam diretamente a oosfera, porem fixam-se no oo¬ 
gonio ou proximo a ele e crescem, formando pequenas 
plantas constituidas de poucas celulas, os “nanandros” 
(Figural0-120E, F), cujas celulas apicais, atuando entao 
como gametangios, liberam espermatozoides capazes de 
fecundar. A maturagao sincronica dos oogonios e aparen- 
temente controlada por hormonios, que sao secretados 
pelos nanandros assentados sobre eles. Por outro lado, os 
espermatozoides sao atraidos quimiotaticamente pelos 
oogonios, agora envolvidos por mucilagem. Por uma aber- 
tura no oogonio os espermatozoides penetram na oosfe¬ 
ra e unem-se a ela. Em seguida, desenvolve-se dentro no 
oogonio um hipnozigoto vermelho, de parede espessa. Na 
germinagao (Figura 10-120G), o conteudo se divide em 
quatro grandes meiozoosporos haploides (alternancia zi- 
gotica de fases nucleares), os quais se libertam e produzem 
novos filamentos (Figura 10-120D). 


Quadro 10-5 


Utilizagao de algas 


As cinzas de diversas algas pardas (Phaeophyceae: Laminaria- 
les) contem iodo, que antigamente era assim extraido. As algas 
adequadas a esse fim podem acumular em suas celulas iodo da 
agua do mar (conteudo de iodo 0,000005%) ate a uma concen- 
tragao de 0,3% de seu peso fresco. Alem disso, as algas pardas 
fornecem alginatos que, devido as suas propriedades coloidais, 
sao utilizados de muitas maneiras em tecnicas da medicina e 
tambem principalmente na industria textil, alimenticia, fotogra- 
fica e cosmetica. A produgao mundial de cerca de 14.000 tone- 
ladas e utilizada, por exemplo, em sorvetes, pudins, pomadas, 
cremes dentais, dietas de emagrecimento, capsulas de medica- 
mentos, adesivos, tintas, etc. Soda e manitol sao tambem obti- 
dos de algas pardas. Algas pardas sao consumidas por Chineses 
e japoneses como “Kombu”. 

Das paredes celulares de varias algas vermelhas (Rho- 
dophyceae) sao obtidos polissacarideos para medicamentos e 
finalidades tecnicas, como carragena de Chondrus crispus e 
Gigartina mamillosa das costas do Mar do Norte (secas, sao co- 
nhecidas tambem como “musgo-irlandes”), e agar de diversas 
florideas do oceano Pacifico (por exemplo, especies de Gelidium 
e Gracilaria), recentemente, em parte tambem de algas euro- 
peias. 0 Japao e o produtor mais importante, com 2.000 tone- 
ladas anuais. Agar e utilizado para cultura de microrganismos, 
alem da industria de produtos alimenticios e farmaceuticos. Por- 
phyra (cultivada em larga escala sobre redes fixadas na agua nas 


costas dos mares da Asia Oriental) e consumida principalmente 
na Asia Oriental (“Nori”). 

Algas verdes (Chlorophyta) tern menor importancia que 
as algas pardas e vermelhas. No oeste da Siberia, algas ver¬ 
des filamentosas sao colhidas em grande quantidade (cerca de 
1.000.000 toneladas/ano em uma area de cerca de 1.000 Km 2 ) 
e transformadas em papel ou materiais de isolamento e cons- 
trugao ( algilit ). Algas verdes cocais (Chlorella, Scenedesmus) 
podem ter utilizagao biotecnologica pela capacidade fotossin- 
tetica e possibilidade de cultivo em massa. Esses experimentos 
tern como objetivo a obtengao de protemas e vitaminas para 
a nutrigao de seres humanos e animais (produgao maxima em 
culturas a ceu aberto em zonas tropicais: cinco toneladas por 
hectare/mes). Com os chamados “reatores de algas” e pos- 
sivel realizar biologicamente trocas gasosas (C0 2 por 0 2 pela 
fotossintese). Os reatores foram testados quanto a sua adequa- 
gao como doadores de oxigenio e alimento (por exemplo, para 
naves espaciais). 

Demais algas. rochas (terra de diatomaceas, pedra-de-po- 
lir, diatomita), formadas por diatomaceas (Bacillariophyceae), 
foram antigamente usadas como pedras de construgao, material 
de limpeza e polimento e sao ainda hoje utilizadas como filtro 
(para limpeza de agua) ou como material de absorgao e enchi- 
mento. A rocha formada por cocolitos ( Haptophyta) era antiga¬ 
mente usada como giz para escrever. 
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Segunda divisao: Streptophyta 

Nesta divisao (algas verdes ate plantas terricolas) os fla- 
gelos, apresentam inser^ao, unilateral e nao terminal. Nos 
grupos derivados, adaptados a vida na terra, a partir do 
zigoto forma-se um esporofito diploide, que se desenvolve 
primeiramente como um embriao pluricelular de repouso 
(ver embriofitas) e que em um estagio mais desenvolvido 
possui sistema condutor para transporte de materiais. 

Na forma^ao de paredes transversais, as novas pare- 
des celulares sao organizadas progressivamente em frag- 
moplastos (microtubulos ordenados transversalmente a 
parede em forma^ao; comparar ficoplasto: Chlorophyta, 
Introdu^ao). Nestas, os fragmoplastos ocorrem na forma- 
$ao de paredes transversais, assim como nas ja tratadas 
Trentepholiophyceae e nas plantas vasculares. A abran- 
gencia da divisao, bem como sua separa^ao das Chloro¬ 
phyta anteriormente tratadas, e suportada por analises de 
DNA. 

Nas subdivides seguintes (l a -4 a subdivisoes), estao 
reunidas especies com organiza^ao ainda mais simples, ou 
seja, algas verdes unicelulares a pluricelulares. As formas 
mais desenvolvidas entre elas sao ainda adaptadas a vida 
na agua, mas atingem uma diferencia^ao relativamente 
elevada, pela forma^ao de tecidos (por exemplo, discos 
nodais das Characeae) e orgaos reprodutivos protegidos. 

Primeira subdivisao: 
Mesostigmatophytina 

Trata-se de organismos unicelulares monadais (por exem¬ 
plo, Mesostigma) de agua doce com envoltorio celular de 
aparencia finamente pontoada com tres camadas de es- 
camas. As escamas (de material organico) da camada ex¬ 
terior sao, em compara^ao com as internas, grandes e em 
formato de tigela. Os dois flagelos sao de comprimentos 
desiguais. Chlorokybus frequentemente constitui agrega- 
dos em forma de pacote, com ate 32 celulas. Devido a pre¬ 
sent de escamas, os representantes desta classe foram an¬ 
teriormente classificados entre as Prasinophyceae (divisao 
Chlorophyta). A rela^ao com os Streptophyta e justificada, 
por analises de DNA, entre outros criterios. 

Os Mesostigmatophytina, sendo os representantes 
mais antigos entre os Streptophyta, transmitem uma im- 
pressao dos grupos ancestrais dos quais se iniciou a evolu- 
$ao das plantas terricolas verdes. 

Segunda subdivisao: 
Zygnematophytina, algas conjugadas 

As algas conjugadas nao produzem qualquer tipo de propa- 
gulos, isto e, nem zoosporos nem gametas flagelados. A re- 
produ^ao sexuada ocorre por conjuga^ao, em que os proto- 


plastos nus de duas celulas identicas se unem em um zigoto 
(por isso, foram anteriormente denominadas Conjugatae). 
O zigoto germina por meiose, apos um repouso mais longo; 
a alternancia de fases nucleares e zigotica. As algas conjuga¬ 
das sao, portanto, haplonticos verdadeiros, que se desenvol- 
veram com niveis de organiza^ao cocal e trical. As formas 
filamentosas nao sao ramificadas e se desagregam facilmente 
em celulas isoladas. As celulas apresentam um nucleo cen¬ 
tral. As algas conjugadas possuem cerca de 4.000-6.000 espe¬ 
cies (50 generos) bentonicas, em parte tambem planctonicas, 
e quase exclusivamente em agua doce. 

As Mesotaeniaceae sao relativamente ancestrais. Elas vivem iso¬ 
ladas ou em colonias gelatinosas (Figura 10-121A; nivel cocal de 
organiza^ao). A parede celular consiste em uma unica parte e 
nao apresenta esculturas. O cloroplastidio e espiralado ( Spirota- 
enia ) ou estrelado em corte transversal ( Cylindrocystis , Netrium). 
Mesotaenium berggrenii e Ancylostonema nordenskioeldii , ambas 
com suco celular vermelho, participam na forma^ao da “neve 
vermelha” sobre as geleiras dos Alpes, do Artico e da Antartica 
(Quadro 10-6). 

As Desmidiaceae sao, em geral, unicelulares (cocais). As 
paredes celulares, em geral esculturadas e contendo ferro 
(por isso, amareladas), consistem em duas metades iguais, 
separadas uma da outra por uma sutura ou invagina^ao 
(istmo). O interior da celula contem, em cada uma das 
metades exatamente simetricas, um grande cloroplastidio 
central, nao parietal, com um ou mais pirenoides (Figuras 
2-86 e 10-12IB, C). No meio da celula esta o nucleo. 

A reprodu^ao vegetativa se da por divisao binaria 
- como nas diatomaceas (ver Bacillariophyceae) - cada 
metade da parede celular precisa ser completada (Figura 
10-121J, K). Neste caso, formam-se novamente individuos 
isolados. Em determinados generos, as celulas-filhas per- 
manecem ligadas entre si, de modo que sao formadas ca- 
deias celulares. 

Na reprodu^ao sexuada, duas celulas genotipicamen- 
te diferentes se dispoem lado a lado (Figura 10-121D) e 
envolvem-se com gelatina. As paredes celulares abrem-se 
no meio, tubos de copula^ao evaginam e logo se unem; 
por estes saem os protoplastos na forma de gametas nus e 
se unem formando o zigoto (Figura 10-121E), cuja parede 
frequentemente apresenta espinhos. Junto ao hipnozigoto 
maduro permanecem ainda as quatro metades das paredes 
das celulas fusionadas. Na germina^ao do zigoto, dois dos 
quatro nucleos haploides formados por meiose degeneram 
na maioria das Desmidiaceae, de modo que se originam 
apenas duas “plantulas” haploides (Figura 10-121G). 

As Desmidiaceas representam as algas mais delicadas e sao mui- 
to diversas em sua forma. As celulas tern forma de, por exemplo, 
meia-lua ( Closterium , Figura 10-121B), biscoito ( Cosmarium , 
Figura 10-121H) ou estrela (Micrasterias, Figura 10-121L). Eu- 
astrum (Quadro 10-6) possui reentrancias nas extremidades ce¬ 
lulares, Staurastrum (Quadro 10-6) e angular em vista frontal. 
Nas duas extremidades celulares de Closterium localizam-se va- 
cuolos com cristais de gipsita (Figura 10-12IB), que apresentam 
vigoroso movimento browniano molecular. Muitas desmidiaceas 
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Figura 10-121 Streptophyta, Zygnematophyceae, Mesotaeniaceae e Desmidiaceae. A Mesotaenium braunii (280x). B Closterium moniliferum 
(200x). C Closterium regulare. Cloroplastidios estriados, corte transversal (200x). D, E Closterium parvulum. Copulagao (300x). F Closterium 
rostratum. Zigoto sendo liberado do envoltorio (200x). G Closterium sp. Divisao do zigoto (200x). H Cosmarium botrytis (280x), J, K o mesmo, 
divisao (280x). L Micrasterias denticulata (125x). M, N Oocardium stratum, vista superior e em corte longitudinal (320x). 0 Desmidium swart- 
zii. Parte de uma cadeia celular, P o mesmo, corte transversal da celula (350x). - nd, nucleo degenerado; g, pedicelo gelatinoso; n, nucleo; ec, 
envoltorio calcario; p, pirenoide; v, vacuolo com cristais de gipsita. (A, D-F, H-K segundo A. De Bary; B segundo Palla; C, L segundo N. Carter, 
G segundo H. Klebahn; M, N segundo G. Senn; 0, P segundo Delponte.) 


secretam filamentos de muco pelos poros de membrana, pelos 
quais se movimentam lentamente. Oocardium , que vive em ria- 
chos ricos em carbonatos, fixa-se por um pedicelo de gelatina 
incrustado de carbonatos (Figura 10-121M, N; tufo calcario de 
Oocardium). As desmidiaceas desenvolvem uma grande diversi- 
dade de especies, principalmente em aguas pobres em nutrientes 
com valores de pH baixos, por exemplo, em turfeiras; Pleurotae- 
nium e Staurastrum vivem tambem em aguas alcalinas. 

A familia Zignemataceae (entre outras, Spirogyra) e repre- 
sentada por organismos filamentosos nao ramificados. 
O genero mais conhecido e Spirogyra (Figura 10-122A). 
Suas inumeras especies ocorrem em aguas calmas, mais 
frequentemente na primavera, tal como as “algas de mare” 
(em alemao walttagen) planctonicas, filamentosas, ver- 
de-amareladas. Os filamentos apresentam crescimento 
intercalar por alongamento e divisao transversal de todas 
as celulas. Todas as celulas sao, portanto, equivalentes, os 
filamentos nao possuem polaridade de nenhum tipo. Suas 
paredes celulosicas lisas, desprovidas de poros, sao super- 
ficialmente recobertas de mucilagem, razao pela qual os fi¬ 
lamentos parecem escorregadios. Na mitose, a membrana 
nuclear e em grande parte conservada (mitose intranucle¬ 
ar). A parede celular transversal tern formagao centripeta a 
partir de um septo que cresce em forma de diafragma, em 
complemento a uma placa celular no fragmoplasto. Os fi¬ 
lamentos podem fragmentar-se pelas paredes transversals 


em partes constituidas por uma ou mais celulas, que ser- 
vem para propagagao vegetativa (ver 9.1.3.3). 

O nucleo de cada celula de Spirogyra localiza-se no 
centro da celula e e ligado por filamentos de protoplasto a 
um grande vacuolo. Alem disso, pode-se reconhecer um ou 
mais cloroplastidios parietais, sempre espiralados, levogi- 
ros (convolugao-S), com formato de fita ou anel (Figuras 
2-86 e 10-122A, C: c) com pirenoides (Figura 10-122: p). 

Na reprodugao sexuada, dois filamentos, em geral 
morfologicamente iguais, ajustam-se paralelamente. Na 
linha de contato evaginam mamilos, de modo que o par de 
filamentos e empurrado e toma uma forma semelhante a 
uma escada (copulagao-escada; Figura 10-122B). Pela dis- 
solugao da parede na zona de contato, os mamilos trans- 
formam-se em um canal de copulagao entre duas celulas 
(“gametangios”). Cada uma das celulas de um filamento 
pode tornar-se um “gametangio”. A determinagao sexual e 
modificatoria (filamento cT e 2). O protoplasto da celula 
Cf se transfere, como um gameta nu, para a celula $ em 
frente e se fusiona com seu protoplasto (“gameta de repou- 
so”), transformando-se em hipnozigoto (Figura 10-122B: 
z) pela perda de agua e redugao de volume. O hipnozigo¬ 
to e envolvido por uma espessa parede pluriestratificada, 
marrom e preenchida com amido e oleo, adequada a re- 
sistencia.Os cloroplastidios do “gameta” cf degeneram. 
Na germinagao do zigoto, que esta relacionada a meiose, 
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Figura 10-122 Streptophyta, Zygnematophyceae. A-H Spirogyra. A S. jugalis. Celulas (250x). B S. quinina. Copulagao anisogamica (240x). 
C-H S. longata . C Parte do cloroplastfdio junto a parede celular (750x). D-H Zigotos jovens e velhos. D Os dois nucleos sexuais antes da co¬ 
pulagao. E Depois da fusao. F Divisao do nucleo zigotico em quatro nucleos haploides. G Os tres pequenos nucleos degeneram (D-G, 250x). 
H Plantula uninucleada (180x). J-L Mougeotia. J, K M. scalaris. Cloroplastfdio em vista frontal e em perfil (600x). L M. calospora, copulagao 
isogamica (450x). - c, cloroplastfdio(s); n, nucleo; p, pirenoide; a, amido; pc, parede celular; z, zigoto; pz, parede celular do zigoto. (A, B se- 
gundo H. Schenck; C segundo R. Kolkwitz, D-H segundo A. Trondle; J-L segundo Palla.) 


tres nucleos degeneram (Figura 10-122F, G), de modo que 
origina-se apenas uma plantula haploide, que cresce em 
forma de tubo e forma por divisao celular um novo fila- 
mento (Figura 10-122H). 

Determinadas especies de Spirogyra sao monoicas. Nestas, os 
protoplastos de celulas vizinhas do mesmo filamento se unem 
com a ajuda de uma ponte de copulagao lateral. Spirogyra e uti- 
lizada no experimento de Engelmann, juntamente com bacte- 
rias aerobias, para comprovar a fotossintese oxigenica (bacterias 
aerobias reunem-se no local da formagao de 0 2 ), desencadeada 
pela iluminagao de determinadas partes do cloroplastidio espira- 
lado com comprimentos de onda adequados. 

Zygnema e Mougeotia diferem de Spirogyra pelos cloroplas- 
tidios diferentes. Em Zygnema, cada celula apresenta dois clo- 
roplastidios estrelados, Mougeotia (Figuras 2-86A, 10-122J, K) 


apresenta apenas um cloroplastidio axial, achatado, que reage a 
estimulos luminosos (comparar com 7.2.2; Figura 7-1 OB). Nos 
dois generos, existem especies nas quais o zigoto se forma no 
meio do canal de copulagao (Figura 10-122F), um processo que 
lembra a familia anterior. 

As Zygnematophytina constituem um grupo bem caracte- 
rizado pelo tipo de reprodugao e estrutura celular que perdeu 
todos os estagios flagelados. 

Terceira subdivisao: 
Coleochaetophytina 

Os representantes tricais (formando filamentos nao 
ramificados a ramificados) desta subdivisao apresen- 
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Quadro 10-6 


Ocorrencia e modo de vida das algas 

A maioria das algas e fotoautotrofica. A elas se opoem formas 
mixotroficas e heterotroficas. A mixotrofia permite a organis- 
mos fotossintetizantes a absorgao adicional de substancias 
organicas do meio rico em nutrientes. Algas heterotroficas 
perderam os pigmentos de assimilagao e absorvem materiais 
organicos para sua nutrigao; representantes fagotroficos en- 
tre elas “comem” particulas solidas de alimento, que sao absor- 
vidas pelos vacuolos alimentares. Enquanto as algas fototroficas 
sao plantas tipicas, os representantes fagotroficos, desprovidos 
de pigmentos, possuem caracteristicas tipicas da vida animal. 
No circulo de parentesco mais restrito no nivel de organizagao 
monadal, especies aparentadas podem apresentar, de urn lado, 
a forma de organizagao autotrofica vegetal, de outro, a forma de 
organizagao fagotrofica animal. Neste nivel relativamente baixo 
da evolugao, as fronteiras entre plantas e animais sao, portanto, 
ainda fluidas. 

Algas procarioticas e eucarioticas sao encontradas em 
quase todos os biotopos, porem a maioria das especies esta 
relacionada a vida na agua, onde elas flutuam como “plane- 
ton” ou crescem como “bentos” fixas em rochas, na areia ou 
assemelhados. 0 espago vital da agua e separado em duas 
areas completamente diferentes atraves da salinidade: mar 
e agua doce. 

Algas marinhas 

0 plancton vegetal do mar e formado, principalmente, de dia¬ 
tomaceas e dinoffeeas (peridineas), assim como das minusculas 
haptofitas (Coccolithophorales) e crisoficeas (silicoflagelados). 
Os representantes dos dois ultimos grupos nao sao capturados 
pelas redes de plancton e podem ser coletados apenas por cen- 
trifugagao (“nanoplancton”). 

A maior densidade planctonica (ate 100.000 celulas em 
urn litro de agua) e encontrada na camada iluminada da agua. 
Em urn litro de agua superficial do Atlantico proximo as ilhas 
Faroe foram comprovados: 32.000 celulas de Dinophyta, 1.600 
diatomaceas e 54.000 Coccolithophoraceae. Abaixo dos 100 
m, o numero de representantes planctonicos e bastante redu- 
zido. Ainda assim, foram encontradas a grandes profundidades 
(4.000-5.000 m) Coccolithophoraceae e “celulas verde-oliva”, 
cuja insergao taxonomica ainda nao foi esclarecida. Alem dis- 
so, encontramos maior densidade planctonica em mares mais 
frios e nas areas de correntes frias; isto e devido a maior ri- 
queza da agua em compostos nitrogenados e fosfatados. Essas 
substancias sao consumidas nas camadas superiores da agua 
e se acumulam nas camadas profundas pela sedimentagao das 
celulas mortas. Nas regioes frias, ocorre uma melhor mistura 
das camadas de agua do que nos tropicos, pelo resfriamento 
da superficie da agua que ocorre no inverno e durante a noite, o 
que leva a urn crescimento mais vigoroso do plancton. Riqueza 
planctonica e tambem constatada onde aguas profundas, ricas 
em compostos nitrogenados e fosfatados sobem a superficie 
atraves de correntes marinhas. 

A flutuagao dos planctontes na agua seria apenas uma 
descida mais ou menos lenta, se nao fosse regulada pelo 
peso especifico e resistencia ao atrito, assim como pelo mo- 


vimento dos flagelos. Isso esclarece muitas propriedades das 
algas planctonicas: a presenga (sintese e degradagao) de oleo 
como substancia de reserva, a formagao de projegoes e pro- 
longamentos em paredes celulares (Figura 10-80), a ligagao 
de muitas celulas em cadeias (Figura 10-85), assim como a 
observagao de que as projegoes para flutuagao sao maiores 
em aguas quentes (com menor viscosidade) do que em aguas 
frias. Os esqueletos minerais das algas planctonicas sedimen- 
tam no fundo do mar. Como o calcio e dissolvido abaixo de 
4.000-5.000 m de profundidade, nas maiores profundidades 
sao encontrados no sedimento marinho apenas esqueletos de 
diatomaceas, silicoflagelados e radiolarios animais. Em meno- 
res profundidades (2.000-5.000 m), ocorre tambem deposito 
de calcario (Coccolithophoraceae, globigerinas, etc.) e, na ver- 
dade, em 1.000 anos e depositada uma camada de apenas 1,5 
cm de espessura. 

O bentos vegetal marinho consiste - excetuando-se as 
ervas-marinhas (Zosteraceae) - exclusivamente em algas e, de 
fato, predominantemente em Phaeophyceae e Rhodophyceae. 
Em geral, elas sao fixadas por meio de discos ou garras aderen- 
tes ao substrato firme (rocha) (Figuras 10-98 e 10-101). Subs- 
tratos moveis (lama, areia) sao colonizados apenas por poucos 
generos, por exemplo, Caulerpa (Figura 10-113A). Algas bentoni- 
cas sao encontradas desde a zona de respingos do litoral ate as 
profundidades que ainda permitem a fotossfntese (180 m). 

Nos mares tropicais, a vegetagao de algas nao atinge a 
exuberancia das zonas temperadas e frias (ver as causas cita- 
das para os planctontes). As Phaeophyceae sao fortemente re- 
duzidas; Rhodophyceae, ao contrario, sao ricamente represen- 
tadas, assim como algumas Chlorophyta como Caulerpaceae, 
Dasycladaceae, Codiaceae, Valoniaceae, relacionadas a aguas 
com temperaturas mais elevadas. A vegetagao dos arrecifes 
de corais tropicais e tambem rica, porem as algas (Halimeda, 
Figura 10-113B; as Dasycladaceae, Figura 10-112B, Lithotham- 
nion) representam uma parte maior na formagao calcaria que 
os proprios corais. Uma formagao unica e o “mar dos sarga- 
gos”, onde a alga parda Sargassum (Figura 10-101 A), como 
alga flutuante de alto mar, constitui uma vegetagao compacta 
(biomassa de ate 5 t por milha marinha quadrada reunida por 
correntes marinhas). 

Nos mares temperados quentes (por exemplo, o Medi- 
terraneo), o bentos consiste principalmente em Rhodophyceae 
e Phaeophyceae menores. As citadas Bryopsidophyceae e 
Dasycladophyceae tropicais sao ainda representadas por algu¬ 
mas especies. Especies de Lithothamnion atingem bom desen- 
volvimento. As diferentes intensidades luminosas decorrentes 
das estagoes do ano tern, como consequencia, que a principal 
epoca de crescimento das algas seja a primavera nas proximida- 
des da superficie e o verao e o outono nas profundezas. 

Nos mares temperados frios (por exemplo, o Mar do Nor¬ 
te), o bentos consiste, em tamanho e biomassa, principalmente 
de Phaeophyceae. As estagoes do ano sao claramente caracte- 
rizadas por muitas especies de algas. Assim, Desmarestia per- 
de no outono seus filamentos assimiladores e a alga vermelha 
Delesseria perde suas laminas, de modo que apenas as costelas 
atravessam o inverno. 
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As grandes laminarias (Figura 10-98) renovam anualmente 
seus filoides. A Figura 10-93 mostra a distribuigao vertical da 
vegetagao de algas com o nivel da agua nas estagoes do ano, no 
exemplo das rochas costeiras do Canal da Mancha. As algas da 
zona superior (como Bangia, Porphyra, Fucus) suportam tempe- 
raturas de ate -20°C, enquanto os habitantes das zonas profun- 
das, que nunca ficam no seco (Laminaria, Delesseria), morrem 
com apenas alguns graus de frio. 

Embora os mares frios sejam pobres em especies, ne- 
les as Phaeophyceae atingem seu maior desenvolvimento em 
tamanho; sejam citadas apenas Macrocystis (Figura 10-98E), 
Lessonia (Figura 10-98D) e Nereocystis (Figura 10-98C), todas 
Laminariales, assim como Durvillea (Fucales). Elas nao perdem 
para as grandes plantas terrestres no tamanho de seus corpos 
vegetativos. 

Poluigao e conteudo de nutrientes determinam diferengas 
na distribuigao das algas marinhas bentonicas: por exemplo, 
Uiva cresce em aguas muito ricas, Padina em aguas moderada- 
mente ricas, Sargassum e Fucus em aguas pobres em nutrien¬ 
tes. Entre o mar e agua doce esta a zona de agua salobra. Nesta, 
aguas doce e salgada sao constantemente misturadas pelas 
estagoes regulares do ano ou pelos respingos ou quebra-ondas; 
a desembocadura dos cursos de aguas tambem ocorre nestas 
regioes, com flora especifica de algas planctonicas e bentonicas 
(por exemplo, Characeae). 

Algas de agua doce 

Na agua doce, a composigao de especies de planctontes ve- 
getais depende amplamente da concentragao de nutrientes na 
agua; em aguas ricas em nutrientes (eutroficas), eles absorvem 
tambem substancias organicas (mixotrofia). Nos climas ame- 
nos, as diferengas decorrentes das estagoes do ano na tempe- 
ratura da agua, na radiagao, no pH e outros fatores resultam 
em importantes diferengas na composigao do plancton. Na agua 
doce, os extremos de temperatura sao muito mais distantes en¬ 
tre si do que no mar; eles alcangam desde os baixos valores 
nas pogas de agua de degelo (em torno de 0°C), das geleiras 
e do gelo polar, os ambientes do “crioplancton”, constitufdo de 
determinadas especies, geralmente Chlamydomonadaceae ver- 
melhas, Chlorococcales e Mesotaeniaceae, ate temperaturas 
de aguas quentes, nas quais algumas diatomaceas (ate 50°C) e 
algas azuis procarioticas (ate 75°C) conseguem se desenvolver. 

0 bentos de agua doce e amplamente dominado em bio- 
massa e numero de especies pelas plantas floriferas; apenas 
em determinadas condigoes predominam as algas (por exemplo, 
Characeae). 

Ao neuston, a comunidade da superficie da agua, per- 
tencem principalmente as algas, como, por exemplo, especies 
de Euglena e Chromulina rosanoffir, desta ultima, que confere 
a superficie da agua urn brilho dourado (“alga dourada”), ja 
foram comprovadas ate 40.000 celulas mm” 2 . E necessario 
distinguir entre os epineustontes da superficie da pelicula de 
agua e os hiponeustontes que se aprofundam a partir da pe¬ 
licula. 

Algas e qualidade da agua 

Com o aumento da eutrofizagao (“inversao”) de urn corpo de 
agua, a formagao de biomassa aumenta e, com isso, tambem 
o consumo de oxigenio; no substrato acumula-se (ao contrario 


da lama calcarea* dos lagos oligotroficos) lodo podre. Aguas 
pobres em nutrientes (oligotroficas) estao desaparecendo, em 
consequencia da adubagao artificial de hortas e lavouras, assim 
como da poluigao dos cursos de agua em geral. Pela ocorrencia 
das especies indicadoras (planctontes e bentontes), pode-se de- 
terminar o grau de poluigao ou a qualidade da agua, indicada 
com os niveis I a IV (segundo o chamado sistema de sapro- 
bios). Juntamente com algas eucarioticas, sao utilizados como 
indicadores procariotos (cianobacterias, bacterias), fungos e 
plantas superiores. 

A poluigao mais intensa e caracterizada com IV (zona po- 
lissaprobia). Nesta predominam processos de putrefagao devi- 
do a falta de oxigenio. O consumo de oxigenio e extraordinaria- 
mente alto. Sob as condigoes extremas da zona polissaprobia, 
ocorre urn desenvolvimento intenso de bacterias, entre outras, 
Beggiatoa e cianobacterias dos generos Spirulina e Anabaena. 
Algas eucarioticas clorofiladas e plantas aquaticas estao qua- 
se totalmente ausentes; especies de Euglena e Carteria sao as 
unicas excegoes. Ao lado dessas poucas algas verdes, ocorre 
tambem Poiytoma, incolor e heterotrofica. Mesmo com eleva- 
do grau de poluigao em consequencia do aporte de agua nao 
tratada, pode ocorrer algum nivel de autodepuragao das aguas 
correntes. 

Nas aguas ainda fortemente contaminadas da classe III 
(a-mesossaprobia) sao utilizados processos oxidativos bru- 
tos. Neste caso ainda e caracteristico urn grande numero de 
diferentes bacterias e cianobacterias, ao lado das quais pode 
ocorrer grande desenvolvimento de diatomaceas e algas verdes; 
algumas especies de plantas superiores comegam a ocupar 
esses ambientes. O teor de oxigenio pode ser consideravel e 
ultrapassa durante o dia os valores de saturagao; a noite ocorre, 
porem, uma forte queda. Dentre as algas procarioticas, vivem 
aqui diversas especies de Oscillatoria (na classe IV, ao contra¬ 
rio, apenas O. putida e O. chlorina ) e de Phormidium\ entre as 
diatomaceas, Stephanodiscus; as algas conjugadas Ciosterium 
leibleinii e Cosmarium botrytis ; entre as demais Chlorophyta, 
ocorrem Chlamydomonas e Gonium. Alem disso, sao caracterfs- 
ticos Leptomitus e Fusarium. 

As aguas moderadamente contaminadas da classe II 
(p-mesossaprobias) sao caracterizadas por processos oxida¬ 
tivos mais avangados; o consumo de oxigenio e, portanto, relati- 
vamente baixo. Nesta zona, o numero de patogenos bacterianos 
e bastante reduzido. Em oposigao, ha uma grande diversidade 
de diatomaceas e algas verdes. As cianobacterias estao repre- 
sentadas por Anabaena flos-aquae, Aphanizomenon flos-aquae, 
Nostoc e algumas especies de Oscillatoria. Dentre as diatoma¬ 
ceas, ocorrem diversas especies dos generos Melosira e Aste- 
rioneiia, entre outros; dentre as Chrysophyceae, ocorre Synura. 
Dentre as Chlorophyta, podem ser citados Pediastrum, Scene- 
desmus, Chaetophora e Oedogonium. As Desmidiaceae tern sua 
principal ocorrencia com diversas especies de Ciosterium. 

As aguas pouco contaminadas sao classificadas na clas¬ 
se I (oligossaprobias). Nesta zona, a agua e clara e rica em 
oxigenio, excetuando-se eventuais floragoes. Se essa area 
segue urn trecho de rio contaminado, a substancia organica 
e aqui decomposta e destacam-se processos de degradagao 
muito rapidos; nao ocorrem processos oxidativos. Os pato¬ 
genos bacterianos estao reduzidos aos valores mais baixos. 


*N. de T. Seekreide, no original; trata-se de um sedimento que consiste 
principalmente em calcita (70-87%) e e caracterizado pelo baixo con¬ 
teudo de materia organica. 


► 
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Entre as cianobacterias, Hapalosiphon e um exemplo carac- 
teristico. As diatomaceas estao representadas por Surirella e 
Meridiem, as algas verdes por Uiothryx, Cladophora (glomera- 
ta), Vaucheria, Spirogyra (fluviatilis ) e varias especies de Des- 
midiaceae (dos generos Ciosterium, Staurastrum, Euastrum, 
Micrasterias). Bastante tipica e tambem a ocorrencia de algas 
vermelhas de agua doce, como Lemanea armuiata e Batra- 
chospermum moniiiforme. 

Algas aereas e de solo, simbiontes, 
formadores de rochas 

Apenas poucas algas vivem como algas aereas fora da agua, 
principalmente na face sombreada de rochas e troncos de arvo- 
re (por exemplo, algas do tipo Pleurococcus e Trentepohiia, Figu- 


ra 10-109A, C; “tragos de tinta” de algas azuis, cianobacterias). 
Mais frequentemente, elas ocorrem nas areas tropicais umidas, 
onde podem crescer tambem sobre folhas. Rochas calcarias 
expostas tern sua superficie frequentemente atravessadas por 
algas (mm superior). Mais amplamente distribufdas, mas ainda 
pouco estudadas, sao as algas de solo. Alem das cianobacte¬ 
rias, pertencem ao “edafon”, a comunidade do solo, diversas 
Chlorophyceae, Xanthophyceae e diatomaceas. Em 1 g de solo 
da camada superior, foram encontradas ate 100.000 celulas de 
algas. A alga verde Fritschiella e especialmente adaptada a vida 
terrestre (Figura 10-119C). 

Diversas algas desempenham um papel importante como 
simbiontes. Sao importantes tambem na degradagao de rochas 
(por exemplo, Dasycladophyceae; formagao de tufos por ciano¬ 
bacterias e algas verdes) 


tam celulose em organizagao fibrilar nas suas paredes 
celulares. As celulas reprodutivas flageladas sao cobertas 
com escamas rombicas de material organico; elas se as- 
semelham, por isso, as celulas das Mesostigmatophyti- 
na. As Coleophytina ocorrem em agua doce em locais 
umidos. Na ordem Coleochaetales, as especies sao fi- 
lamentosas, ramificadas e heterotriquias, diferenciadas 
em sola e filamentos eretos (Figura 10-123; esse tipo de 
diferenciagao do talo tambem em Trentepohliophyceae e 
Chlorophyceae: Chaetophorales). 

Coleochaete apresenta um elevado desenvolvimen- 
to entre as algas verdes, com uma sola discoidal (Figura 
10-123A), pelos especialmente diferenciados e reprodu- 
gao oogamica. Seu oogonio em forma de garrafa tern um 
pescogo incolor (Figura 10-123C), que se abre no apice 
para receber o espermatozoide biflagelado e completa- 
mente incolor. Apos a fecundagao, o zigoto esferico se ex- 
pande e ao mesmo tempo filamentos crescem em torno 
dele a partir de suas celulas portadoras e das celulas vizi- 
nhas, de modo que ele finalmente se torna um carpozigo- 
to (Figura 10-123E) envolto em um plectenquima unies- 
tratificado. Na germinagao desse orgao de resistencia, os 
meiozoosporos nao surgem diretamente, mas inicialmen- 
te se forma por meiose dentro do zigoto um corpo ha- 
ploide com 16 ou 32 celulas, de cada uma destas celulas e 
liberado um zoosporo haploide. O genero Klebsormidium 
contem especies cocais ou filamentosas nao ramificadas. 

Entre as algas verdes, as Coleochaetophytina, juntamente com 
as Charophytina, que ainda serao tratadas, sao os parentes mais 
proximos das plantas terricolas. O carater dos flagelos inseridos 
unilateralmente e compartilhado por estas algas e pelas briofitas 
e pteridofitas, bem como uma serie de outras particularidades, 
como formagao de tecidos, zigotos protegidos (inicio da forma¬ 
gao do embriao), fragmoplastos e celulose do tipo das plantas 
terrestres. Os “carpozigotos” de Coleochaete sao protegidos com 
esporopolenina e compostos semelhantes a lignina da desseca- 
gao e degradagao microbiana. 


Quarta subdivisao: 

Charophytina, carofitas 

As Charophytina compreendem algas verdes altamente 
desenvolvidas, com talos (Figura 10-124) divididos regu- 



Figura 10-123 Streptophyta, Coleochaetophyceae. A Coleochaete 
scutata. Sola (80x). B Aphanochaete repens. Desenvolvimento de um 
pelo com bainha (250x). C-E Coleochaete pulvinata. C Oogonio pouco 
antes da abertura, D o mesmo, fecundado; E zigoto desenvolvido em 
“carpozigoto” (500x) pelo envolvimento com filamentos. - no, nucleo 
da oosfera; ne, nucleo do espermatozoide. (A segundo M. Jost; B se- 
gundo J. Fluber; C-E segundo F. Oltmanns.) 
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larmente em partes filamentosas e partes com estrutura 
histologica. Os orgaos reprodutivos atingem uma com- 
plexidade unica, nao vista nos grupos tratados anterior- 
mente. Os representantes desta sub divisao (unica classe: 
Charophyceae; unica familia: Characeae, com seis gene- 
ros) formam, em agudes e riachos, “pradarias” submersas, 
frequentemente da altura de um pe. Sao conhecidas cerca 
de 300 especies em agua doce ou salobra. Elas “enraizam” 
na lama e na areia. Especies de agua doce crescem mui- 
tas vezes em aguas com elevados valores de pH (pH 7 ou 
mais; agua dura). 

As paredes celulares sao frequentemente incrustadas com calcio 
e muitas Characeae pertencem as mais importantes formadoras 
de tufos de calcario. Nao toleram as elevadas concentrates de 
fosfato observadas em aguas poluidas. 

Estrutura. Os ramos principais e laterais crescem por 
meio de celulas apicais com divisoes unidirecionais 
(Figura 10-124B). Essas celulas se dividem formando al- 
ternadamente para baixo nos curtos e entrenos longos. 
Estes ultimos nao se dividem mais e por vacuolizagao, 
alongam-se, ate varios centimetros. 

As carofitas sao, portanto, caracterizadas pela ramifi- 
cagao regular do talo em nos e entrenos, e atingem varios 
decimetros de tamanho. As celulas nodais permanecem 
capazes de se dividir e desenvolvem-se para formar discos 



Figura 10-124 Streptophyta, Charophyceae. Estrutura do talo de 
Chara fragilis. A Organizagao em nos com ramos verticilados e en¬ 
trenos intermediaries. Em cada no, pode serformado um ramo late¬ 
ral (0,5x). B Corte transversal do apice do talo com celula apical. As 
celulas formadas a partir dela se dividem desigualmente, formando 
uma celula do no apical e uma celula intermodal basal, a qual e 
anelada a partir do no. Das celulas externas do no partem ramos 
verticilados (V 3 -V 5 ), divididos em nos e intrenos (30x). - I celulas 
intremodais, 0 oogonios, A celula apical, Ep espermatogonios. (A 
segundo A.W. Haupt; B segundo J. Sachs.) 


nodais pluricelulares, dos quais emergem ramificagoes 
laterais verticiladas de varias ordens. Alem destas, emer¬ 
gem celulas estipulares e celulas corticais. Essas celulas 
corticais (caracteristica de Chara , ausentes em Nitella e 
nos outros generos) formam o manto de celulas tubulares 
que envolve cada um dos entrenos. 

Os ramos laterais apresentam organizagao semelhan- 
te ao eixo principal. Eles nao possuem manto, sao simples 
ou possuem em seus nos ramos laterais curtos de segunda 
ordem com igual organizagao em nos e entrenos. 

Em cada verticilo emerge da axila dos ramos curtos um ramo 
longo semelhante ao eixo principal (Figura 10-124). 

Na sua base, as plantas sao ancoradas ao lodo por meio de 
rizoides filamentosos, incolores, ramificados (gravitropi- 
cos positivos com estatolitos de BaS0 4 , Figura 7-23), que 
emergem dos nos. Na base do eixo, algumas Characeae 
formam bulbilhos densamente preenchidos com amido, 
como orgaos de resistencia. 

As celulas j ovens sao uninucleares, imediatamente 
apos a divisao. O nucleo cresce endomitoticamente e se 
desagrega em inumeros fragmentos nucleares nas celulas 
entrenodais longas, de modo que elas se tornam plurinu- 
cleadas. O plasma se encontra geralmente em intenso mo- 
vimento (corrente plasmatica, ver 7.2.2). Em cada celula, 
cloroplastidios em grande numero estao presentes em 
uma bainha protoplasmatica parietal. 

A fragao rigida da parede celular consiste em celulo- 
se em uma estrutura fina compativel com a das cormofi- 
tas. As novas paredes celulares transversals sao formadas 
em fragmoplastos. 

Reprodugao. As Charophyceae sao haplontes oogamicos 
com alternancia zigotica de fases nucleares. Os oogonios 
eretos de Chara sao envoltos em filamentos espiralados. 
Os gametas masculinos originam-se em recipientes esfe- 
ricos com estrutura complexa (espermatogonios de Cha¬ 
ra). Os espermatozoides biflagelados (Figura 10-125D) 
sao torcidos como saca-rolhas, enquanto em outras algas 
verdes eles sao radiais. Os espermatogonios de Chara , es- 
fericos e vermelhos devido aos carotenoides e os oogonios 
de Chara (tambem denominados ovogemas), ovais, verdes 
- ambos visiveis a olho nu - formam-se nos nos das rami¬ 
ficagoes laterais. 

Os espermatogonios (Figura 10-125 A: e, E) sao for- 
mados a partir de uma celula-mae que inicialmente se 
divide em oito celulas. Cada octante fraciona-se em tres 
celulas atraves de paredes tangenciais (Figura 10-125E). 
Assim, formam-se ao todo 24 celulas que constituem o es- 
permatogonio esferico: oito celulas parietais externas pla- 
nas (escudos), subdivididas parcialmente por paredes in- 
vaginantes, oito celulas medias (manubrios), que depois se 
expandem radialmente e oito celulas internas (celulas ca- 
pitulares), que finalmente assumem forma esferica. Como 
consequencia do acentuado crescimento superficial dos 
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Figura 10-125 Streptophyta, Charophyceae. A Chara fragilis. Vista lateral, com espermatogonio-Cbara e oogonio-Cbara com filamentos 
envoltorios e coroa (50x). B, C Nitella flexilis. B Manubrio com celulas capitulares e filamentos espermatogenicos. C Celulas dos filamentos 
espermatogenicos com urn espermatozoide cada. D Chara fragilis. Espermatozoide (540x). E Nitella flexilis. Corte longitudinal de urn esper- 
matogonio-Cba/'a jovem. - c, coroa; f, flagelos; m, manubrios; n, nucleo longo espiralado; nc, celulas capitulares; o, oogonio-Cbara; p, plasma; 
e, espermatogonio-Cbara; pa, parede. (A-C, E segundo J. Sachs; D segundo E. Strasburger.) 


oito escudos, origina-se uma esfera oca, na qual se encon- 
tra inserida uma celula pedicelar, com as celulas capitulares 
e os manubrios - como oito colunas - assentados sobre ela. 
As celulas capitulares primarias desenvolvem 3-6 celulas 
capitulares secundarias, e de cada uma destas brotam para 
dentro da esfera oca finalmente 3-5 filamentos nao rami- 
ficados de celulas espermatogenicas (Figura 10-125B,C). 
Cada uma das inumeras celulas discoides libera um esper¬ 
matozoide espiralado, biflagelado, com uma mancha oce- 
lar e desprovida de plastidios (Figura 10-125D). 

O oogonio (Figura 10-124A: o) contem uma unica ce¬ 
lula gametica, cheia de gotas de oleo e graos de amido; este 
se projeta livre para o exterior e e posteriormente densa- 
mente envolvido por cinco filamentos em espiral levogira. 
Os apices dos filamentos formam a coroa - separada por 
paredes transversals (Figura 10-125: c) - os espermato- 
zoides penetram entre estas celulas. Apos a fecundagao, o 
zigoto se envolve em uma parede incolor espessa. Tambem 
a parede interna dos filamentos envoltorios se espessa, 
torna-se marrom e frequentemente incrusta-se com cal- 
cio, enquanto as paredes externas macias dos filamentos 
desaparecem logo apos a liberagao do “oosporo” (orgao de 
resistencia). Por ocasao da germinagao do zigoto ocorre a 
meiose; dos quatro nucleos haploides, tres degeneram, de 
modo que apenas uma plantula e originada. 

A estrutura unica do talo, mas principalmente dos esperma- 
togonios e oogonios, com seus envoltorios protetores especiais 


(que nao ocorrem de forma semelhante em nenhuma outra plan- 
ta) e a torgao dos espermatozoides (nao encontrada em nenhu¬ 
ma outra alga) permitem atribuir as Charophyceae uma posigao 
especial. Todos esses atributos caracterizam as caraceas de ma- 
neira unica. Na composigao dos pigmentos e de substancia de 
reserva, no entanto, elas coincidem com as demais algas Chloro- 
phyceae e Streptophyta (Tabela 10-2). 

Fosseis de Charophyceae (especialmente na forma de seus 
zigotos) sao conhecidos desde o Siluriano; de seis familias que 
existiram anteriormente, apenas uma existe ainda hoje. 

Tipo de organiza5ao: embriofitas 

Todas as subdivides seguintes 

Como embriofitas, sao reunidas as plantas cujo esporofito e for- 
mado como embriao pluricelular de repouso; este e alimen- 
tado pela planta-mae e permanece muitas vezes em estado de 
dormencia (como nas angiospermas). 0 desenvolvimento de em- 
brioes, na verdade, foi introduzido por algumas poucas algas que 
vivem na agua (Coleochaete), por meio de zigotos de repouso 
protegidos. 

Embriofitas tipicas (musgos e plantas vasculares) sao 
plantas adaptadas primariamente a vida terrestre, com or- 

gaos anexos progressivamente diferenciados, que servem para 
a fixagao no solo, absorgao de agua e sais nutritivos e para a 
fotossfntese (Figura 4-8, ver 4.1.2). A partir de corpos vegetati- 
vos talosos, desenvolveram diversos orgaos como adaptagao a 
vida na terra e relacionados ao aumento de tamanho e divisao 
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de trabalho: no gametofito de musgos superiores sao cauloide, 
filoide e rizoide, no esporofito das plantas vasculares sao caule, 
folha e raiz (ver 4.1.2). A reprodugao se da por alternancia he- 
terofasica de geragoes heteromorficas, na qual, em parte, o ga¬ 
metofito (musgos), em parte o esporofito (fetos, espermatofitas) 
se destaca no ciclo. Apos a fecundagao, o zigoto se desenvolve 
em embriao pluricelular alimentado pela planta-mae. Os game- 
tangios - eles sao denominados anterfdios (cT) e arquegonios 
(2) - sao revestidos por urn envoltorio de celulas estereis prote- 
toras. Tambem os esporangios, diferentemente dos esporocistos 
nus de fungos e algas, sao protegidos por essas camadas de 
celulas. Envoltorios comparaveis a estes estao completamente 
ausentes nos fungos e sao encontrados apenas isoladamente 
nos gametangios das algas. 

Os meiosporocistos dos fungos sao, de fato, muitas vezes 
protegidos por emaranhados de hifas nos corpos frutfferos, mas 
Ihes falta urn envoltorio constituido por uma camada celular. 
Nos generos de algas Chara e Coleochaete, o oogonio e reco- 
berto (pos-genital) por filamentos celulares (Figuras 10-125A e 
10-123E). A parede do espermatogonio-CAara (origem congeni¬ 
tal) e a estrutura mais comparavel com as paredes pluricelulares 
dos anterfdios de embriofitas. 

0 corpo vegetativo e constituido de diversos tecidos, que 
sao bastante diferenciados e desempenham diferentes fungoes. 
A evaporagao e limitada por uma cutfcula ou regulada por es- 
tomatos, geralmente presentes. 0 transpose de agua e subs- 
tancias nutritivas ocorre as vezes por elementos condutores 
simples (musgos) ou progressivamente em sistema condutor 
complexo (fetos, espermatofitas). Os plastfdios possuem clo- 
rofila a e b, assim como carotenoides. Como produto de assi- 
milagao, e formado amido. As paredes celulares consistem em 
celulose. 

As embriofitas dividem-se em musgos, fetos e plantas 
com sementes (“espermatofitas”). Entre as espermatofitas, 
os anterfdios e arquegonios sao fortemente reduzidos, de modo 
que sao quase irreconhecfveis como tal. Espermatofitas, portan- 
to, nao sao mais consideradas entre as arquegoniadas em sen- 
tido estrito (= musgos e fetos). 0 conceito comum de cormofi- 
tas (ou tambem Cormobionta; em oposigao a Protobionta com 
organizagao simples como, por exemplo, as algas e os fungos) 
deriva de cormo, o corpo vegetativo dividido em caule, folhas 
e rafzes (Figura 4-8). Ele inclui os musgos, embora seus espo- 
rofitos nao sejam divididos dessa forma, pelo fato de que estes 
tambem podem ter sido derivados de telomas. 

Assim, esporogonios de musgos com desenvolvimento ano- 
malo podem excepcionalmente ser bifurcados. Os condutos dos 
musgos sao de estrutura muito mais simples. Desse modo, apre- 
sentam concordances funcionais e algumas estruturais com os 
elementos condutores das plantas vasculares. Todas as embrio¬ 
fitas sao estreitamente relacionadas filogeneticamente, de modo 
que podem ser reunidas em urn grupo com origem comum, cujos 
membros evolufram em diversas diregoes e em diferentes graus 
de desenvolvimento. 

A filogenia comum das embriofitas terrestres com as al¬ 
gas verdes (da divisao Streptophyta), ainda vivendo predomi- 
nantemente na agua, e consolidada por caracteres comuns, 
entre os quais pode-se citar: ultraestrutura dos cloroplastfdios 
e composigao qufmica de seus pigmentos (clorofila a e b), po- 
sigao e estrutura dos pirenoides, amido como substancia de 


reserva, flagelos isocontes e com insergao lateral nos estagios 
moveis, celulose como material de construgao das paredes 
celulares. A celulose e cristalina e ordenada em feixes de fi- 
brilas. Paredes transversais internas originam-se em fragmo- 
plastos. 


Tipo de organiza5ao: musgos* 

Quinta a setima subdivides 

As briofitas sao plantas verdes de estrutura ainda relativamente 
simples, adaptados primariamente a vida terrestre, que apre- 
sentam talos diferenciados. 0 crescimento dos tecidos ocorre 
com duas ou tres celulas apicais multifaciais (Figura 10-138), 
mais raramente ja por meristemas (por exemplo, em Riella, 
Riccia e Anthoceros). As briofitas diferem, assim, das algas 
verdes, ainda adaptadas a vida na agua. A lignina esta ausente 
ou ocorrem isoladamente compostos semelhantes a lignina 
(como tambem isoladamente ja em algas verdes; Coleochaete). 
As briofitas experimentaram - apesar das muitas semelhangas 
com as algas verdes superiores - uma decisiva evolugao de 
caracteres reprodutivos e vegetativos, que deve ser destacada 
como a expressao de urn desenvolvimento filogenetico proprio 
(adaptagao a vida na terra). 

Na base da evolugao dos musgos esta uma clara alter¬ 
nancia anisomorfica de geragoes (Figura 10-136), na qual o 
gametofito verde, fotoautotrofico, e predominante frente ao 
esporofito. 

0 gametofito se desenvolve em geral a partir de urn pro- 
tonema. Este e urn talo lobado pouco diferenciado externamen- 
te, dotado de rizoides ventrais (musgos talosos), em parte 
com uma elevada diferenciagao de tecidos (por exemplo, tecido 
de assimilagao e tecido de reserva), ou e uma haste rasteira a 
ereta, provida de filoides e rizoides (musgos foliosos). Os 
filoides sao, com excegao da nervura central, em geral unies- 
tratificados (folhas de fetos e espermatofitas sao pluriestratifi- 
cadas). Em sua estrutura externa, os musgos lembram urn pou¬ 
co as plantas vasculares; eles se diferenciam daquelas, porem, 
entre outras caracterfsticas, porque nos musgos o gametofito 
e que experimentou a diferenciagao morfologica e anatomica e 
nao o esporofito. Alem disso, faltam aos musgos os feixes vas¬ 
culares, na maioria dos casos tambem tecidos de condugao. Os 
rizoides sao filamentos unicelulares ou septados e, assim, nao 
podem ser comparados com as rafzes altamente diferenciadas 
das cormofitas (mais apropriadamente com os pelos absorven- 
tes). A cutfcula dos musgos e geralmente delicada e, por isso, 
resseca rapidamente na falta de agua (plantas peciloidricas). 
Estomatos estao ausentes nos gametofitos de quase todos os 
musgos (excegao: antoceros); muito raramente, os chamados 
poros respiratorios servem para trocas gasosas (Marchantiales, 
Figura 10-128G). 

Os arquegonios (Figura 10-129J) dos musgos sao, na maio¬ 
ria dos casos, orgaos com forma de garrafa cujas partes, de- 
nominadas ventre e pescogo, possuem uma parede constitufda 


* N. de R.T. Neste paragrafo e nos proximos, o autor utiliza o termo “mus- 
go” no sentido amplo, englobando os musgos foliosos, alem de outros 
grupos. 
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geralmente de uma camada de celulas. 0 ventre envolve uma ce- 
lula central grande, que antes da maturagao se divide na oosfera 
e em uma celula do canal do colo, localizada na base pescogo. A 
esta se juntam as celulas do canal do pescogo; os musgos pos- 
suem uma fileira completa destas (Figura 10-129J). 

Os anterfdios (Figura 10-129E) sao, em geral, formagoes 
esfericas ou claviformes pediceladas. As celulas espermato- 
genicas ali desenvolvidas, cobertas pela parede do anterfdio, 
dividem-se em duas espermatides, que se soltam do tecido e se 
transformam cada uma em urn espermatozoide. 

Os espermatozoides sao filamentos sempre curtos, 
urn tanto curvados, cuja massa consiste principalmente dos 
nucleos. Eles portam, proximo a extremidade anterior, dois 
flagelos longos, lisos, direcionados para tras em angulo reto 
de seu ponto de insergao (Figura 10-129F) e apresentam, em 
parte, urn minusculo plastfdio (Figura 10-136A: p). Tambem as 
oosferas podem apresentar poucos plastidios especialmente 
pequenos. 

Mesmo nas formas terrestres, a fecundagao da oosfera so 
pode ocorrer na presenga de agua (chuva, orvalho). Para tanto, 
o arquegonio se abre na extremidade, as celulas do canal ficam 
cheias de mucilagem e liberam determinadas substancias que 
atraem quimiotaticamente (ver 7.2.1.1) os espermatozoides. Da 
oosfera fecundada, origina-se entao urn embriao diploide (Figu¬ 
ra 10-129K), que se desenvolve em esporofito sem periodo de 
repouso. 

A geragao esporofftica diploide, portanto, forma-se sem¬ 
pre sobre o gametofito haploide dominante e permanece ligada a 
este. Apesar de seu conteudo de clorofila, os esporofitos isolados 
nao completam seu desenvolvimento. 0 crescimento do esporo¬ 
fito ocorre, portanto, as custas do gametofito. A dependence nu- 
tricional total de uma geragao em relagao a outra (por exemplo, 
em Rhodophyceae) e denominada “gonotrofia” (nutrigao pelo 
progenitor). 0 transpose de substancias no esporofito declina 
ou e interrompido quando este atinge cerca de dois tergos de seu 
tamanho definitivo. Os estomatos, que surgem pela primeira vez 
nos musgos, sao formados quase exclusivamente no esporofito 
(Figura 10-149G). Em geral, o esporofito penetra com sua base 
(haustorio, tambem denominado pe, Figuras 10-149D e 10-133C) 
no tecido mais profundo, mas o eixo principal cresce para o apice 
do arquegonio e forma urn recipiente com urn pedicelo curto ou 
longo, esferico ou oval (capsula, Figuras 10-129L e 10-137M). A 
estrutura inteira e chamada esporogonio. 

Por meio de divisoes meioticas dos esporocitos, no tecido 
interno da capsula de esporos, o arquesporio, originam-se os 
meiosporos em grupos de quatro, tetrades; estes se separam 
uns dos outros e tornam-se esfericos antes da maturagao. A dis- 
persao dos meiosporos ocorre pelo ar. A parede dos esporos 
consiste em urn endosporio delicado interno e urn exosporio re- 
sistente externo, que se rompe na germinagao. Os esporos ger- 
minam pela formagao de urn protonema (Figuras 10-137A, B, C, 
10-133D e 10-136D) filamentoso ou piano, que rapidamente se 
transforma em gametofito a planta verde do musgo. 

Juntamente com a dispersao por esporos e muito frequente 
entre os musgos a propagagao vegetativa, por exemplo, por 
gemas (Figuras 10-128A e 10-132C, FI, ver 9.1.3.3), que podem 
ser formados tanto nos folioides quanto nas hastes ou no pro¬ 
tonema dos gametofitos; essas gemas se separam e crescem, 
originando novas plantas. 


Os musgos compreendem cerca de 24.000 especies, que 
podem ser divididos em quatro grupos filogeneticamente distin- 
tos, Marchantiophytina, Bryophytina e Anthocerophytina. Os 

Bryophytina sao conhecidos por musgos foliosos em sentido 
amplo (sempre foliosos; folioides com caracteres especiais), en- 
quanto os representantes das demais classes sao reunidos sob o 
conceito de hepaticas (talosas ou foliosas). Filogeneticamente, 
porem, os representantes das Anthocerophytina (tambem cha- 
mados antoceros) estao mais estreitamente relacionados as 
demais plantas verdes terricolas que qualquer outro grupo de 
musgos. 

As briofitas e as plantas vasculares tratadas a seguir sao 
ligadas aos grupos das Chlorobionta por urn grande numero de 
caracteres comuns, entre os quais: mesmos pigmentos fotossin- 
teticos, formagao de amido nos plastidios, presenga de celulose 
nas paredes celulares, assim como pela estrutura semelhante de 
suas celulas reprodutivas moveis. Elas provavelmente se desen- 
volveram de ancestrais relacionados as caraceas (Charophyce- 
ae) (caracteres relacionados sao espermatozoides biflagelados 
assimetricos, assim como alguns atributos ultraestruturais e bio- 
quimicos). Os protonemas dos musgos, que em formas isoladas 
podem desenvolver diretamente os gametangios e sao, em par¬ 
te, filamentosos, em parte achatados, dao indicios da transigao 
ocorrida de talo filamentoso para talo formado de tecidos. 

0 desenvolvimento filogenetico dos musgos ocorreu 
provavelmente na virada do Siluriano para o Devoniano, para- 
lelamente ao dos primeiros fetos terrestres. Em suas formas 
ancestrais, possivelmente tanto os musgos quanto as plantas 
vasculares receberam de seus ancestrais as estruturas con- 
dutoras de agua e produtos de assimilagao. Indicios disso sao 
as semelhangas evidentes de estrutura e fungao de hidroides 
e leptoides de musgos com traqueides (elementos de vaso) e 
celulas crivadas de fetos e finalmente tambem a presenga de 
arquegonios e estomatos nos dois grupos. Os musgos (especial¬ 
mente Bryophytina) experimentaram urn desenvolvimento no 
qual seus gametofitos, ou seja, a planta verde de musgo, assim 
como o esporofito, passaram por diversas simplificagoes e ao 
mesmo tempo progressoes (redugoes progressivas). Assim, en¬ 
tre os musgos foliosos, formas acrocarpicas eretas, com cresci¬ 
mento em altura com sistema de condugao bem desenvolvido, 
comparavel a uma protostele (Polytrichanae) sao consideradas 
ancestrais em relagao as especies rastejantes, ramificadas, 
pleurocarpicas, sem sistema de condugao e sem nervura me- 
diana. Tambem a ocorrencia de estomatos nao funcionais pode 
ser indicio de uma regressao. Por outro lado, passaram por urn 
aperfeigoamento a rede de celulas foliares (de parenquimatica 
para prosenquimatica), o sistema de ramificagao (de acrocarpi- 
co para pleurocarpico) e a forma externa da abertura da capsula 
(peristomio). 

Musgos fosseis foram isoladamente encontrados ate an¬ 
tes do Devoniano Superior; mas nao contribufram muito para o 
conhecimento de sua origem evolutiva. Sporogonites, do Devo¬ 
niano, parece ser urn elo de ligagao, mas nao confirmado, entre 
musgos e as Pteridofitas (Psilophytopsida). Hepaticas talosas 
e foliosas, assim como os primeiros musgos foliosos ( Musci- 
tes) ocorrem no Carbonffero da Inglaterra. Isso indica uma ida- 
de elevada das briofitas. Os musgos foliosos classificados em 
Sphagnide e Bryidae foram descritos para o Permiano da Russia 
(Petschora, Kusnezk). Os musgos foliosos do Carbonffero Inferior 
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e do Permiano possuiam nervuras foliares (assim como as Pro- 
tosphagnales), enquanto formas sem nervuras sao conhecidas 
apenas a partir do Triassico e aumentam no Jurassico Superior. 

A maioria dos achados fosseis de musgos, tambem com maior 
proporgao da forma de crescimento pleurocarpica, e do Terciario 
e pode ser relacionada aos generos atuais. 

Sobre a ocorrencia e modo de vida dos musgos ver Quadro 10-7. 

Quinta subdivisao: 

Marchantiophytina, hepaticas 

Com esta subdivisao, foi atingida na evolugao a forma de 
organizagao dos musgos (Figura 10-126), que ja sao em- 
briofitas tipicas, primariamente adaptados a vida na terra, 
mas ainda relativamente simples. Nas Marchantiophytina, 
a capsula de esporos se abre por meio de valvas e desen- 
volve, juntamente com os esporos, elaterios filamentosos 
estereis (Figura 10-129L, M). 

1 - Classe: Marchantiopsida (hepaticas talosas) 

O gametofito das Marchantiopsida e um talo achatado, 
geralmente mais ou menos bifurcado e altamente dife- 
renciado. Na face ventral apresenta geralmente tanto de 
rizoides lisos quanto dos chamados rizoides rugosos, que 
possuem paredes com espessamentos internos. Nos casos 
tipicos, os anteridios e arquegonios sao elevados em es- 
truturas especiais (gametangioforos). Nas celulas sao ar- 
mazenados de um a muitos dos chamados “oleocorpos” 
(agregados caracteristicos de gotas de terpenos), envol- 
vidos por uma membrana, ausentes com essa forma em 
todas as outras plantas (Figura 10-128G: oc). O esporofito 
e por muito tempo completamente envolvido pela pare- 
de do arquegonio, a embrioteca, que se expande; apenas 
pouco antes da sua maturagao ela e rompida no apice pelo 



esporofito. No esporogonio maduro, as celulas arquespori- 
cas se dividem formando cada uma delas uma celula-mae 
de esporos* e um elaterio, sendo estes celulas-irmas, ori- 
ginadas sincronicamente. 

Por meiose, do esporocito originam-se quatro esporos. A relagao 
4 : 1 entre esporos haploides e elaterios diploides estereis pode 
ser alterada com o aumento do numero de esporos (por exemplo, 
8 :1,128 :1) - ao contrario das Anthocerotopsida**. Esporocitos 
e celulas-mae de elaterios sao separados entre si por paredes lon- 
gitudinais, isto e, paredes dispostas paralelamente ao eixo longi¬ 
tudinal do esporogonio. 

As paredes dos elaterios possuem, em geral, bandas espi- 
raladas (em Anthocerophytina, ao contrario, as paredes sao na 
maioria lisas). Admite-se um desenvolvimento convergente de 
elaterios em Marchantiophytina e Anthocerophytina. Os elate¬ 
rios estao entre as estruturas de dispersao dos esporos (fibras do 
capilicio, por exemplo, em Trichia; fibras da gleba, por exemplo, 
em Lycoperdon; hapteros, ver Equisetum) que podem ser inter- 
pretadas como formagoes analogas. 

O anteridio (Figura 10-129E) origina-se de uma celula epi- 
dermica, que se divide em quatro celulas atraves de paredes verti¬ 
cal que se cruzam. A partir dessas celulas, dispostas como torres, 
sao formadas celulas parietais perifericas em cada quadrante, por 
meio de paredes celulares tangenciais; das celulas mais internas, 
separam-se as celulas que formarao o tecido espermatogenico. 

No desenvolvimento dos arquegonios (Figura 10-129J), 
uma celula epidermica projetada acima das celulas vizinhas 
divide-se por meio de uma parede periclinal em uma celula ba¬ 
sal, precursora do pedicelo, e uma celula apical, a inicial do ar¬ 
quegonio. Tres paredes anticlinais dividem esta ultima celula em 
uma celula axial central e tres celulas do manto tangenciais. O 


* N. de T. O mesmo que esporocito. 

** N. de T. Tendo em vista que o basionimo e Anthoceros, o nome 
mais adequado para a classe deveria ser Anthoceropsida, como ini- 
cialmente proposto por Rothmaler (1951), em concordancia com o 
Codigo de Nomenclatura Botanica. O nome Anthocerotopsida foi 
proposto mais tarde por Prosokauer (1957). 



B 


Figura 10-126 Chlorobionta, Streptophyta, Marchantiophytina. Marchantia. A Escudos dos gametangioforos (com lobos estreitos femininos, 
com lobos largos masculinos) vistos de cima. B Talo em forma de banda, bifurcado. (Fotografias segundo A. Bresinsky.) 
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corte transversal de um arquegonio jovem permite reconhecer 
todas as quatro celulas; o corte longitudinal permite visualizar 
a celula axial e apenas duas das tres celulas do manto. A celula 
axial e envolvida lateralmente pelas celulas do manto e acima, 
livre; ela se divide mais tarde atraves de uma parede transversal 
em uma celula de cobertura e uma celula interna. A partir das 
celulas do manto, sao formadas as paredes do pesco^o e do colo 
sem participa^ao da celula de cobertura; da celula interna (celula 
central), formam-se 4-8 celulas do canal do pesco^o, uma celula 
do canal do colo e, abaixo, a oosfera. Para diferen^as em rela^ao 
ao desenvolvimento dos arquegonios de fetos, ver na Introdu^ao 
aos fetos. 

Elementos condutores geralmente nao ocorrem nos game- 
tofitos e nos esporofitos eles nunca sao formados. O trans¬ 
pose de agua e promovido, por exemplo, em Marchantia , 
atraves de celulas perfuradas do talo. 

l a Ordem: Sphaerocarpales. Ate o momento, consistem em ape¬ 
nas uma subclasse propria (Sphaerocarpidae). O talo, de estrutu- 
ra simples, forma rosetas terrestres pequenas, rasteiras ( Sphae- 
rocarpos , Figura 10-127A), ou eixos aquaticos eretos, com alas 
onduladas ( Riella , Figura 10-127B). Arquegonios e anteridios 
sao fechados em envoltorios piriformes abertos no apice. A pa¬ 
rede do esporogonio consiste em uma unica camada de celulas, 
que desaparece na maturidade. Em Sphaerocarpos , uma planta 
muito utilizada em experimentos de genetica, foi, pela primeira 
vez em 1917, comprovada a existencia de cromossomos sexuais 
(comparar tambem Figura 9-17) no reino vegetal. Neste caso, a 
determina^ao sexual ocorre, como em muitos musgos tambem, 
na meiose dos esporocitos. 

2 a Ordem: Marchatiales. Elas possuem um talo alta- 
mente diferenciado. Como exemplo, sera descrita Mar¬ 
chantia polymorpha , uma hepatica talosa comum em 
lugares umidos (familia Marchantiaceae). Esta especie 
apresenta talos pianos em forma de fita, bifurcados, um 
tanto carnosos, com 2 cm de largura, que crescem por 
meio de celulas apicais iniciais (Figura 10-129A, G), apre- 


Figura 10-127 Streptophyta, Marchantiophytina, Marchantiopsida, 
Sphaerocarpales. A Sphaerocarpos michelii. Talo 2 com envoltorios 
de gametangios (5x). B Riella helicophyla. Talo 2 (2,5x). (Segundo 
K. Muller.) 


sentado pseudonervuras centrais pouco evidentes. Na 
face inferior emergem as escamas ventrais e os rizoides 
unicelulares fototropicos negativos (Figura 10-128G), que 
fixam o talo ao substrato e fornecem a ele agua (conduqao 
principalmente capilar atraves dos rizoides filamentosos; 
em parte, por absorqao destes). 

Abaixo da face superior da epiderme, dotada de uma 
cuticula quase impermeavel a agua, existem grandes 
espaqos intercelulares, as “camaras aenferas” (Figura 
10-128G, J), lateralmente separadas umas das outras por 
paredes de uma ou duas camadas de celulas. Na superfi- 
cie do talo, essas paredes sao reconheciveis como as la¬ 
terals de um campo rombico ou hexagonal. Da base das 
camaras, elevam-se varios assimiladores curtos, consti- 
tuidos de celulas arredondadas que content cloroplasti- 
dios e formam o tecido de assimilaqao (Figura 10-128G). 
Cada camara comunica-se com o exterior por um “poro 
respiratorio” em forma de barril; em Marchantia poly¬ 
morpha , esses poros respiratorios consistem em quatro 
estratos anelares, cada um com quatro celulas. Esses 
poros podem ate mesmo estreitar-se um pouco na falta 
de agua, mas isso e insignificante para a regulaqao da hi- 
drataqao. A estrutura evita a entrada de agua nos poros 
respiratorios. No reino vegetal, nao existem outros ga- 
metofitos com esses tipos de aparelhos de assimilaqao e 
transpiraqao. As grandes celulas parenquimaticas da face 
inferior do talo, pobres em cloroplastidios, servem como 
celulas de reserva (em parte com oleocorpos, Figura 
10-128G: oc). 

O talo geralmente se eleva sobre a pseudonervura me- 
diana, na face superior, formando projeqoes em forma de 
tigela com bordos denteados, os conceptaculos (Figuras 
10-128A e 10-129A) com propagulos pianos. Estes ultimos 
formam-se por evaginaqao e divisao de celulas superficiais 
individuals, como mostra a Figura 10-128D-F, e estao fi- 
xados atraves de uma celula pedicelar (Figura 10-128D-F: 
s), da qual se libertam (Figura 10-128B). Eles possuem um 
ponto vegetativo em cada uma das duas invaginaqoes e 
consistem em varias camadas celulares (Figura 10-128C), 
das quais algumas sao incolores e constituem as iniciais 
dos rizoides (Figura 10-128: ri) que serao formados mais 
tarde. Os propagulos crescem para formar novos talos e 
servem para propaga^ao vegetativa em grande escala do 
gametofito. 

Ciclo vital. Os gametangios sao formados sobre talos 
eretos especiais do gametofito (Figura 10-129A, G). Na 
base, esses talos sao enrolados como pedicelos, no apice 
ramificam-se por meio de bifurcaqoes repetidas formando 
“escudos” estrelados. Anteridios e arquegonios sao dis- 
tribuidos em plantas diferentes. A determinaqao sexual e 
haplogenotipica por cromossomos sexuais, como em mui- 
tas outras briofitas (semelhante a Figura 9-17). Rizoides 
partindo da fenda formada pelo enrolamento do pedicelo 
dos gametangioforos chegam a face ventral do talo (Figura 
10-129B, C) e absorvem agua por capilaridade. 
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Figura 10-128 Marchantiopsida, Marchantiales. Marchantia polymorpha. A-F Reprodugao vegetativa. A Corte atraves de um conceptaculo 
(12x). B Propagulo em vista superior (80x). C Propagulo, corte transversal (80x). D-F Desenvolvimento do propagulo (300x). G Corte trans¬ 
versal do talo (200x). H Poro aerifero, visto de cima (200x). J Desenvolvimento das camaras aeriferas (270x). - a, assimiladores; Is, local da 
separagao; s, epiderme superior com poro respiratorio; oc, oleocorpos; co, celula de oleo; r, rizoide; ri, inicial do rizoide; p, celula do pedicelo; 
i, epiderme inferior; v, escama ventral; ep, espessamento de parede das celulas aquiferas. (A segundo K. Magdefrau; B-F, H segundo L. Kny; 
G segundo K. Magdefrau modificado; J segundo H. Leitgeb.) 


Os anteridioforos culminam com um escudo hori¬ 
zontal com oito lobos marginais formados por ramifica- 
goes dicotomicas (Figura 10-129A), em cuja face superior 
estao imersos os anteridios, cada um em uma cavidade 
em forma de garrafa, com uma abertura estreita para fora 
(Figura 10-129C). Essas cavidades sao separadas umas 
das outras por um tecido dotado de camaras aeriferas. 
A abertura e o esvaziamento dos anteridios ocorre apos 
a chuva, por meio da mucilaginagao e intumescencia das 
paredes celulares. Os espermatozoides (Figura 10-129F) 
reunem-se sobre o anteridioforo na agua (orvalho ou chu¬ 
va) represada pelas margens elevadas. 

No inicio do seu desenvolvimento, os arquegonio- 
foros (Figura 10-129G) sao muito semelhantes aos ante¬ 
ridioforos. Os arquegonios sao formados em oito series 
radiais, sendo que as duas series mais proximas a face 
dorsal do pedicelo guardam maior distancia entre si que 
as demais. A margem do escudo jovem curva-se progres- 


sivamente para baixo durante seu desenvolvimento, de 
modo que os grupos de arquegonios sobre a sua face in¬ 
ferior se elevam (assim, a sequencia de desenvolvimento 
acropeta dos arquegonios inverte-se para uma sequencia 
basipeta). Finalmente, as partes de tecido entre os grupos 
de arquegonios crescem para formar nove raios do escu¬ 
do; dois destes se desenvolvem entre os dois grupos de 
arquegonios mais distantes (ver acima). 

A fecundagao ocorre com tempo chuvoso, quando gotas 
de chuva fazem a agua contendo espermatozoides respingar 
do escudo cf para o $. As celulas epidermicas emergem na 
forma de papilas e constituem um sistema capilar superficial. 
Neste, os espermatozoides sao conduzidos aos arquegonios 
abaixo, pelos quais sao atraidos quimiotaticamente - prova- 
velmente por determinadas proteinas (ver 7.2.1.1). 

Esporofito. Poucos dias apos a fecundagao, o zigoto ini- 
cia seu desenvolvimento em um embriao pluricelular, que 
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Figura 10-129 Marchantiopsida, Marchantiales. Marchantia polymorpha. Reprodugao sexuada. A Planta c? com conceptaculos e anteridio- 
foro; pontos sobre a superffcie do talo: poros respiratorios (1,5x). B Corte transversal do pedicelo do anteridioforo logo abaixo do “escudo” 
(13x); a direita, face dorsal com camara aerifera; a esquerda, face ventral com duas fendas de rizoides. C Corte longitudinal do anteridioforo 
(18x). D Desenvolvimento dos anterfdios (160x). E Anterfdio quase maduro, em corte longitudinal (160x). F Espermatozoide (400x). G Planta 
2 com arquegonioforos (1,5x). H Corte longitudinal do arquegonioforo; atras da serie de arquegonios esta o “involucro” (25x). J Desenvolvi¬ 
mento do arquegonio (160x). K Corte longitudinal do esporogonio jovem, ainda dentro da parede do arquegonio, envolvido pelo “periquecio” 
(35x). L Esporogonio elevado, do qual saem esporos e elaterios; na base da seta, o resto da parede do arquegonio (10x). M Esporos e elate- 
rios (160x). (A, C-E, G, H, K-M segundo L. Kny; B segundo K. Magdefrau; F segundo Ikeno; J segundo Duran.) 


cresce formando um esporogonio esverdeado, pequeno, 
oval, com uma seta muito curta (Figura 10-129K, L). 

Da celula superior (das duas originadas na primeira 
divisao do zigoto, ou seja, da celula voltada para o pesco- 
go do arquegonio) origina-se a capsula esferica (posigao 
exoscopica do embriao); a celula inferior forma o pe e, 
neste caso, tambem a seta (Figura 10-129L). O desenvol¬ 
vimento inicial nao e exatamente igual nos diferentes ge- 
neros e familias. Atraves de paredes periclinais, a capsula 
se divide em celulas internas e externas (Figura 10-129K); 
estas ultimas fornecem o tecido esporogenico pluricelular 
(arquesporio). 

Em Marchantia , a capsula tern uma parede uniestra- 
tificada, cujas celulas apresentam espessamentos fibrosos 
anelares. Apenas no apice a parede e biestratificada; nesse 
ponto inicia tambem a ruptura da capsula pela degenera- 
gao do topo e retragao da parede na forma de varios den¬ 
tes (valvas). A capsula madura e inicialmente coberta pela 
parede do arquegonio, que acompanha o seu crescimento 
por certo tempo (Figura 10-129K), porem rompe-se du¬ 


rante o alongamento da seta e resta como uma bainha na 
base. Alem disso, cada capsula e envolvida por um peri¬ 
quecio membranoso tetra ou pentalobado; este ja inicia 
seu crescimento a partir da base do arquegonio (Figura 
10-129H, K), antes da fecundagao. Finalmente, cada serie 
radial de arquegonios e envolvida ainda por outra emana- 
gao do talo, um “envoltorio” delicadamente dentado (invo¬ 
lucro) (Figura 10-129H). 

A capsula libera varias centenas de milhares de es¬ 
poros (Figura 10-129L, M). Entre os esporos estao os 
elaterios (Figura 10-129M; origem, ver Introdugao 
Marchantiopsida), filamentos fibrosos indivisos, de 
paredes finas, com reforgos espiralados de parede. Os 
elaterios movem-se higroscopicamente apos a abertura 
da capsula e, assim, soltam e dispersam os esporos (Fi¬ 
gura 10-129L). De cada esporo, forma-se um filamento 
germinativo dotado de cloroplastidios (protonema), que 
cresce primeiramente atraves de uma celula inicial em 
forma de cunha e mais tarde de modo complexo for¬ 
mando um talo. 
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Figura 10-130 Marchantiopsida. Riccia. A R. glauca, planta abaixo 
com esporogonios (2x). B R. fluitans, forma aquatica submersa (2x). 
C R. glauca, corte transversal do talo com anterfdio (125x). (A, B 
segundo K. Magdefrau; C segundo L. Kny.) 


Aqui deve ser colocado tambem o genero Riccia (Ricciaceae; 
Figura 10-130). As divisoes dicotomicas atraves de uma celu- 
la inicial bifacial (Figura 10-131) se sucedem em geral rapi- 
damente, de modo que se originam pequenas rosetas (Figura 
10-130A). ► 

2 - Classe: Jungermanniopsida (na 
maioria, hepaticas folhosas) 

As Jungermanniopsida incluem formas talosas e folho¬ 
sas, ligadas por formas de transigao. As primeiras apresen- 
tam pouca diferenciagao morfologica e anatomica; na face 
ventral ocorrem apenas rizoides lisos. As formas folhosas 
possuem nos gametofitos filidios simples disticos, sem 
pseudonervura mediana. Poros respiratorios ou estomatos 
estao completamente ausentes. 

As Jungermanniopsida parecem apresentar uma progressao de 
formas talosas para formas folhosas. Porem, pode-se tambem 


A B 


Figura 10-131 Marchantiopsida. Ramificagao dicotomica em Riccia 
rhenana (A, 2,5x) pela formagao de novo de uma celula inicial bifa¬ 
cial i 2 ao lado da ja existente i 1 (B, 370x). (A segundo W. Klingmuller; 
B segundo L. Kny.) 


considerar as formas folhosas como ancestrais e derivar delas as 
formas talosas, com a premissa de uma fusao de filidios sobre- 
postos e ampliagao dos eixos. 

Os gametangioforos formados pelo gametofito nao estao 
presentes. Varios oleocorpos sao encontrados, em geral 
em todas as celulas, enquanto em Marchantiopsida eles es- 
tavam limitados a algumas celulas de reserva especiais. A 
capsula de esporos e exposta sobre um eixo longo (seta) 
formado pelo esporofito (adaptagao a dispersao pelo vento 
dos esporos) e se abre geralmente atraves de quatro valvas 
(Figuras 10-132A e 7-38A). Nas subclasses seguintes, nao 
ha seta ou ela e muito curta. A estrutura e o desenvolvi- 
mento dos elaterios (Figura 7-38B, C) na capsula de espo¬ 
ros coincide com as classes seguintes (desenvolvimento e 
fungao, ver adiante). Elementos condutores estao ausentes 
no esporofito, no gametofito sao raros e entao simples, isto 
e, constituidos apenas de hidroides (como em Symplogy- 
na, Haplomitrium; ver tambem musgos). 

A forma dos gametofitos coincide muito frequente- 
mente com a figura tipica da ordem das Jungermannia- 
les, de quern recebeu o nome: os talos sao dorsiventrais 
(isto e, com face ventral e dorsal; Figura 10-132D-J), 
com seus filidios inseridos em duas fileiras em geral 
obliquas. 

Os gametofitos sao considerados de foliagao incuba, quando 
a margem inferior de um filidio e coberta pela margem supe¬ 
rior do filidio mais abaixo (Figura 10-132E, F), e sucuba, quan¬ 
do a margem inferior, em vista frontal, nao e coberta (Figura 
10-132H). Os filidios sao simples (Figura 10-132G), bi e pluria- 
cuminados (Figura 10-132F), bilobados (Figura 10-132H) ou 
partidos em extremidades filamentosas (Figura 10-132D). No 
genero epifitico Frullania (Figura 10-132J), um dos dois lobos 
dos filidios e transformado em uma estrutura em forma de ti- 
gela ou garrafa, que serve para coleta de agua (“saco de agua”). 

Na maioria dos generos, alem das duas fileiras laterais de 
filidios, encontra-se ainda uma fileira ventral de filidios menores 
e com formato diferente, os anfigastros ou filidios ventrais (por 
exemplo, Frullania, Calypogeia, Figura 10-132F, J). A forma¬ 
gao de tres fileiras de filidios deve-se a existencia de uma celula 
inicial apical trifacial-piramidal, na qual uma das faces produz 
apenas pequenos filidios ou - nas especies disticas - nao produz 
filidios. Os ramos laterais surgem ao lado dos filidios. 

Os arquegonios terminais (acroginos) sao envoltos por 
um “perianto” (Figura 10-132G), que consiste em tres fili¬ 
dios fusionados entre si. 

Em muitas especies, as celulas se dividem abaixo do arquegonio 
fertilizado, de modo que um envoltorio em forma de saco oco 
(“marsupio”) e originado como protegao para o jovem esporofito 
que cresce apos a fecundagao da oosfera. O esporogonio ja esta 
completamente formado antes que, pelo alongamento de um pe- 
dicelo (a seta, ver 6.1.1), a parede do arquegonio se rompa e fique 
como uma bainha membranosa na sua base. A capsula nao for¬ 
ma columela. As celulas da parede pluriestratificada da capsula 
sao providas de espessamentos anelares ou em forma de cristas, 
ou sao espessadas regularmente, com excegao das paredes finas 
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Figura 10-132 Marchantiophytina, Jungermanniopsida. A- C Metzgeriales. A Metzgeria conjugata (face inferior) com varios eixos c? e um eixo 
2; tufos de elaterios nas quatro valvas da capsula; pedicelo do esporogonio envolto pelo periquecio (15x); B M. conjugata. Corte transversal 
do talo (30x); C Blasia pusilla com conceptaculos em forma de garrafa e inumeros lobos colonizados por Nostoc sobre a face superior do talo 
(4x). D-J Jungermanniales. D Trichocolea tomentella, filfdio e anfigastro (7x). E, F Calypogeia trichomanis. E Planta em vista frontal, com mar- 
supio e esporogonio maduro (2x). F Parte do talo com quatro filfdios e dois anfigastros, vista ventral (6x). G Scapania undulata com “perianto” 
e esporogonio maduro (2x). H Lophozia ventricosa em vista frontal, com grupos de propagulos nos apices dos filfdios (10x). J Frullania dilatata 
em vista ventral, com “sacos de agua” (25x). - a, anfigastro. (A, C segundo Schiffner; B segundo S.O. Lindenberg; D-G segundo W.J. Hooker; 
H, J segundo K. Muller.) 


externas; a abertura e causada por redu^ao do aporte de agua 
(ver 7.4). 

O protonema das Jungermanniales e diferente nos diversos 
generos, mas, em geral, consiste de poucas celulas. Em Metzge- 
riopsis pusilla, o protonema e piano e representa o proprio corpo 
vegetativo, sobre o qual crescem plantas diminutas, dotadas de 
poucos filidios, constituidas apenas para a forma^ao dos orgaos 
sexuais. Em Protocephalozia, o protonema filamentoso possui 
anteridios e arquegonios. 

A propaga^ao vegetativa ocorre, geralmente, em parte 
por ramos ou filidios generativos que se separam facil- 
mente, em parte por propagulos com poucas a uma unica 
celula, formados principalmente nas margens ou apices 
dos filidios (Figura 10-132H). 

Sistematica. A classe pode ser dividida em quatro ordens. As 
Metzgeriales, com cerca de 500 especies, sao caracterizadas por 
um talo com ramifica^ao geralmente dicotomica que cresce por 
uma celula apical inicial. Este talo consiste em uma ou mais ca- 
madas de celulas de mesmo tipo; em algumas especies, encontra- 
-se uma nervura mediana formada por celulas alongadas (Figura 


10-132A, B). No genero Blasia, a ser inserido entre elas, o talo, 
provido de conceptaculos com propagulos em forma de garrafa, 
e partido nas margens em lobos semelhantes a folhas e apresen- 
ta pequenas escamas na face ventral (Figura 10-132C). As Ca- 
lobryales sao representadas, entre outras, por Haplomitrium, 
cujos filidios sao pluriestratificados na base e os caulidios tern 
um cordao central. As Jungermanniales, com cerca de 9.000 es¬ 
pecies (250 na Europa Central), representam 90% das hepaticas 
(= Marchantiopsida, Jungermanniopsida e Anthocerotopsida). 
A elas pertencem, entre outros, Scapania, Lophozia e Trichoco¬ 
lea (Figura 10-132), Lophocolea (ver 6.1.1) e Cephalozia (Figura 
7-38) e as especies citadas acima (Figura 10-132D-J). ► 

Sexta subdivisao: Bryophytina 
(Musci; musgos folhosos em 
amplo sentido) 

Nesta subdivisao, sao reunidos os musgos folhosos. Seu 
gametofito e diferenciado em caulidios, filidios e rizoides. 
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Figura 10-133 Bryophytina, Sphagnopsida. A-H Sphagnidae, Sphagnum. A S. nemoreum. Planta com esporogonios (0,67x). B S. squarrosum. 
Esporogonio maduro no apice de um ramo (10x). C S. acutifolium. Esporogonio jovem em corte longitudinal (17x). D S. acutifolium. Protone- 
ma com planta jovem (lOOx). E S. tenellum. Parte de um ramo desfolhado com celulas armazenadoras de agua em forma de garrafa (10x), 
F o mesmo, em corte transversal (10x). G S. nemoreum. Parte de um filfdio uniestratificado; grandes celulas aqufferas com espessamentos 
anelares e poros, entre elas pequenas celulas clorofiladas (300x), H o mesmo, em corte transversal (300x). J-K Andreaeopsida, Andreaea 
rupestris. J Planta inteira (8x). K Corte longitudinal do esporofito jovem (40x). - pa, pescogo do arquegonio; e, embrioteca; c, columela; o, 
operculo; p, pe do esporogonio; ct, caliptra; cs, capsula; fp, filidios periqueciais; ps, pseudopodio; es, esporos; pe, pe do esporogonio; te, 
tecido esporogenico; pg, parede do esporogonio. (A, E-H segundo Magdefrau; B, D segundo W. Ph. Schimper; C sefungo Waldner; J segundo 
H. Schenck; K segundo Kuhn.) 


Os rizoides sao em geral ramificados, pluricelulares, com 
divisoes por paredes transversals (nas briofitas tratadas 
anteriormente sao quase sempre nao ramificados e sem 
paredes transversais) e fixados ao solo ou substrato (Fi¬ 
gura 10-137E). Ao contrario das especies folhosas das 
Jungermanniopsida, os filidios em geral nao sao dorsi- 
ventrais, mas sim espiralados e, vistos de cima, tristicos 
ou radiais. Ramificagoes laterals ocorrem sempre abai- 
xo dos filidios (Figura 10-138), logo, diferentemente das 
espermatofitas. Os filidios, que crescem atraves de uma 
celula inicial bifacial, possuem muitas vezes uma pseu- 
donervura mediana, enquanto oleocarpos estao ausentes 
(hepaticas folhosas geralmente com oleocorpos; filidios 
com celula apical unifacial). Nas especies com caulidio 
prostrado, os filidios espiralados dirigem-se para um lado 
ou se partem, de modo que, de fato, se estabelece uma 
oposigao entre face superior e face inferior, mas nao da 
mesma maneira que nas hepaticas. Apenas excepcional- 
mente os filidios sao disticos (por exemplo, em Fissidens , 
Figura 10-147C). 

Tambem no esporofito os Bryophytina diferem dos 
demais musgos: em geral, ele possui estdmatos e e desen- 
volvido em uma capsula com columela sobre uma seta ge¬ 
ralmente longa. Elaterios estao ausentes. 


Os Bryophytina sao divididos em tres classes 
(Sphagnopsida, Andreaeopsida, Bryopsida). Nas duas 
primeiras classes, a capsula de esporos e elevada por 
um pseudopodio (pedicelo alongado do arquegonio; 
haploide). 

\ - Classe: Sphagnopsida (musgos-das-turfeiras) 

Esta classe inclui apenas a familia Sphagnaceae com o unico 
genero Sphagnum , mas muito rico em especies (acima de 200). 
Suas especies vivem em lugares encharcados, em geral pobres 
em calcio, frequentemente com valores baixos de pH, e formam 
grandes agregados e coberturas que crescem ano a ano na super- 
ficie, enquanto as camadas mais profundas morrem e finalmente 
sao transformadas em turfa. Nas paredes celulares sao deposita- 
das substancias semelhantes a lignina. 

Os esporos, tetraedricos, germinam na presenga de de- 
terminados fungos micorrizicos, formando um protonema 
inicialmente filamentoso, depois um pequeno talo uniestra¬ 
tificado lobado, dotado de rizoides; em geral, apenas um ga- 
metofito e formado, com um tufo de rizoides na base (Figura 
10-133D). 

Os caulidios eretos, desprovidos de rizoides, dispoem-se 
quase sempre lado a lado em um agregado denso e apresentam 
tufos de ramificagoes laterais a intervalos regulares, dos quais 
alguns crescem retos e para baixo, junto ao caulidio (Figura 
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Celula inicial 



Figura 10-134 Bryopsida. Sequencia de divisoes celulares nos fi- 
Ifdios de Sphagnum. A A celula inicial bifacial (laranja) produz seg- 
mentos para a esquerda e para a direita (1-4), os quais sao subdivi- 
didos em celulas rombicas de mesmo tamanho (2a, 2b; 3a, 3b, etc.). 
B Apos cessada a atividade de divisao celular da celula inicial, cada 
um dos segmentos rombicos e desmembrado em duas celulas clo- 
rofiladas e uma celula hialina, por meio de duas divisoes celulares 
desiguais (150x). A celula hialina morre apos ter reforgado sua pa- 
rede celular com espessamentos espiralados e formado um grande 
poro para fora (Figura 10-133G, H). (B segundo E. Bunning.) 


10-133A). No topo do caulidio, as ramificagoes laterals formam 
uma roseta densa. 

Muitas especies de Sphagnum (principalmente de turfeiras 
de altitude) sao tingidas de marrom ou vermelho vivo por 
pigmentos de parede celular. Anualmente, uma ramifica- 
gao abaixo do topo do caulidio cresce com o mesmo vigor 
do caulidio principal, que entao desenvolve uma dicoto- 
mia aparente (pseudodicotomia). Pela morte progressiva 
dos caulidios das camadas mais abaixo, os ramos laterals 
formados um apos o outro se tornam plantas independen- 
tes. O revestimento do caulidio consiste em um manto uni 
a pluriestratificado de celulas mortas, vazias, que absor- 
vem agua por capilaridade; suas paredes longitudinals e 
transversals sao frequentemente dotadas de poros circu- 
lares. Os caulidios nao apresentam qualquer cordao con- 
dutor central. 

Os filidios nao possuem pseudonervura mediana e 
apresentam um padrao regular de celulas vivas estreitas, 
dotadas de plastidios, que envolvem celulas mortas maio- 
res, transparentes, acumuladoras de agua (celulas hiali- 
nas). Esse padrao advem de divisoes celulares desiguais 
(Figuras 10-134 e 10-133G). As celulas hialinas sao perfu- 
radas por poros e dotadas de reforgos anelares ou espirala¬ 
dos. Essas estruturas unicas nos caulidios e filidios servem 
para suprimento de agua e nutrientes minerals; com elas, 
as plantas podem acumular ate cerca de 20 vezes o seu 
peso seco em agua. 

Reprodugao. Alguns ramos laterals da roseta chamam a aten- 
gao pela forma e coloragao especiais: eles produzem os orgaos 
sexuais. Os ramos cf formam nas axilas dos filidios os anteridios 
esfericos com longos pedicelos (os gametas liberados por eles fo- 
ram os primeiros espermatozoides de plantas a serem descober- 
tos); os ramos 2 possuem no apice os arquegonios. Estes ultimos 


crescem, ao contrario dos demais musgos folhosos, sem celula 
apical, ou seja, como os arquegonios de hepaticas. Os esporo- 
gonios desenvolvem apenas um pedicelo muito curto com um 
pe expandido. Os esporogonios permanecem por longo tempo 
envoltos pela embrioteca, rompendo-a no apice, ou seja, deixan- 
do-a na base como uma bainha (Figura 10-133B: e). Na capsula 
esferica, a columela hemisferica e coberta como uma cupula pelo 
tecido esporogenico (Figura 10-133C: te). O arquesporio nao e 
formado pelo endotecio, mas sim pela camada mais interna do 
anfitecio (ver Bryopsida). O esporogonio, com seu pe expandido, 
esta mergulhado na extremidade superior alargada de um eixo 
portador. Este se alonga consideravelmente, formando um pseu¬ 
dopodio, apos a formagao do esporogonio, elevando-o (Figura 
10-133B: ps). Devido a alta pressao do ar contido na capsula, o 
operculo e expulso com ruido perceptivel e os esporos sao langa- 
dos a mais de 20 cm. 

2 - Classe: Andreaeopsida (musgos-do-granito) 

Os musgos-do-granito (unica familia Andreaeaceae, com cerca 
de 120 especies em tres generos: por exemplo, Andreaea) for¬ 
mam tapetes pequenos, densos, marrom-escuros. Eles vivem 
sobre rochas calcarias das altas montanhas, do Artico e da An- 
tartica. O esporogonio e, como em Sphagnum , elevado por um 
pseudopodio formado pelo pedicelo do arquegonio. A capsu¬ 
la, inicialmente coberta por uma caliptra em forma de touca, 
se abre por quatro fendas longitudinals, com as quatro valvas 
permanecendo unidas na base e no apice (Figura 10-133J). A 
columela, como em Sphagnum , e sobreposta pela cavidade dos 
esporos como numa redoma (Figura 10-133K). O protonema 
tern forma de fita e e ramificado. O genero Andreaeobryum nao 
apresenta pseudopodio. 

3 - Classe: Bryopsida 

(musgos folhosos em sentido restrito) 

Nos representantes desta classe (Figura 10-135), a capsula 
de esporos nao e elevada por um pseudopodio relaciona- 
do ao gametofito (como nas duas classes anteriores), mas 



Figura 10-135 Bryophytina, Bryopsida. Polytrichum commune. Ga¬ 
metofito verde e folhoso; esporofito assentado sobre ele, capsula de 
esporos pedicelada. (Fotografia segundo 0. Durhammer.) 
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sim por um pedicelo formado pelo esporofito, a seta (di- 
ploide). Sobre o ciclo de vida, ver Figura 10-136D. 

Desenvolvimento e estrutura do gametofito. Os esporos 
dos musgos folhosos germinam em gametofitos, inicial- 
mente em um filamento verde, fototropico positivo, que se 
ramifica intensamente - o protonema (Figura 10-137A) 
- que, ocorrendo abundantemente, parece um feltro ver¬ 
de quando visto a olho nu. Em seguida, se desenvolvem 
filamentos ricos em cloroplastidios com paredes celulares 
perpendiculares ao eixo principal, denominadas clorone- 
ma. Este progride paulatinamente para formar o caulo- 
nema, pobre em cloroplastidios, com paredes transversais 
obliquas e prostrado sobre o substrato. Havendo ilumina- 
gao suficiente no caulonema desenvolvem-se, geralmente 
em ramos laterais curtos, as gemas das plantinhas de mus- 
go (Figura 10-137A). Alem disso, surgem no caulonema 
inumeras ramificagoes laterais, em geral eretas, semelhan- 
tes ao cloronema. A formagao de gemas ocorre de modo 
que, apos, a divisao da celula apical expandida em uma ou 



Figura 10-136 Musgos. A-C Fecundagao (em Phaeoceros laevis; 
900x). A 0 espermatozoide atinge a oosfera. B Penetragao do es- 
permatozoide. C Espermatozoide no nucleo da oosfera, restos do 
citoplasma ficam no plasma da oosfera. D Desenvolvimento de um 
musgo folhoso dioico (esporo, protonema, gametofito, fecundagao, 
esporofito, meiose, esporos). Laranja: haplofase, preto: diplofase. - 
f, flagelos; G, gametofito; n, nucleo celular; p, plastfdeo; M!, meiose; 
E, esporofito. (A-C segundo Yuasa; D segundo R. Harder.) 


duas celulas pedicelares separadas por paredes obliquas, 
uma celula inicial trifacial piramidal e formada (Figuras 
10-137B, Ce 10-138),a qual desenvolve, por formagao de 
segmentos, uma plantinha folhosa de musgo. Onde mui- 
tas dessas gemas sao formadas surge um tapete denso de 
plantinhas de musgo. 

O gametofito atinge uma grande diversidade e, en- 
tre as Bryophytina, a diferenciagao mais elevada. Mesmo 
assim, em alguns poucos casos o gametofito e limitado 
quase ao estagio de protonema (por exemplo, Epheme- 
ropsis tjibodensis , Viridivellus pulchellum). Os caulidios 
crescem eretos e possuem no apice os arquegonios e 
mais tarde a capsula pedicelada (musgos acrocarpicos, 
Figura 10-137E), ou sao plagiotropicos e ao mesmo 
tempo em geral ramificados, com arquegonios (e mais 
tarde as capsulas) formados em ramos laterais curtos 
(musgos pleurocarpicos, Figura 10-147R). O caulidio e, 
na maioria das vezes, atravessado por um cordao central 
(Figuras 5-14 e 10-137H), que nas formas mais desen- 
volvidas ( Polytrichum ) atinge uma consideravel diferen¬ 
ciagao histologica. 

Os cordoes condutores (Figuras 10-137H e 10-139B) 
podem estender-se tanto no gametofito quanto no espo¬ 
rofito. Como nos feixes vasculares das plantas vasculares, 
o transporte de substancias ocorre em diferentes celulas. 

O transporte de agua e sais minerais e feito pelos hidroides - 
celulas alongadas mortas, em estagio plenamente desenvolvido 
sem nucleo ou plasma, com paredes longitudinais espessadas e 
paredes transversais diagonais. Diferentemente das traqueides 
das plantas vasculares, suas paredes nao sao lignificadas nem 
reforgadas por espessamentos espiralados. A condugao de assi- 
milados ocorre em celulas tambem alongadas, os leptoides, que 
lembram em estrutura e desenvolvimento os elementos criva- 
dos das plantas vasculares. As paredes laterais sao muitas vezes 
espessadas e atravessadas por poros com plasmodesmos, em 
menor grau que as paredes transversais, com frequencia obli¬ 
quas. Os leptoides contem nucleo e plastidios em seu plasma, 
embora atrofiados. Na maioria das vezes, hidroides sao internos 
e leptoides externos, frequentemente misturados com outros 
elementos em um cordao central. Este e imerso em um manto 
de celulas de paredes finas (cortex interno) e de paredes espessas 
(cortex externo). Esterefdes sao celulas vivas, dotadas de nucleo 
e plastidios, alongadas, vizinhas aos hidroides que, com suas pa¬ 
redes espessas, porem nao lignificadas, servem para sustentagao 
mecanica (comparaveis as celulas do colenquima). As celulas 
do parenquima proximas aos leptoides diferem destes pela au- 
sencia de poros nas paredes transversais com, ate o momento, 
grande concordancia estrutural e funcional. Existem cordoes 
com esse tipo de constituigao em diversas variagoes com estru¬ 
tura mais simples (por exemplo, ausencia de leptoides), ate a sua 
completa redugao. 

Unidos ao cordao central ou terminando cegos no paren¬ 
quima cortical, os tragos foliares (Figura 10-137H) prolongam- 
-se como tecidos condutores nos filidios e fazem parte da nervu- 
ra mediana. Apenas em uma ligagao continua de hidroides entre 
filidios e cordao central do caulidio, ou seja, em tragos foliares 
verdadeiros, sao oferecidas as condigoes para um sistema fecha- 
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Figura 10-137 Bryopsida. Rhizomnium punctatum. A Protonema com gema (20x). B Formagao da gema no protonema; cloroplastfdios nao 
representados nas celulas superiores (80x). C Primordio da celula apical trifacial (85x). D Planta cf (lx). E Planta 2 com esporofito (lx). F 
Corte longitudinal do anteridioforo (15x). G Corte longitudinal do arquegonioforo (15x). H Corte transversal do caulidio com cordao central 
e tres tragos foliares (40x). J Filidio (4x). K Apice do filidio (25x). L Corte transversal da parte basal de urn filidio (50x). M Capsula madura 
juntamente com operculo e caliptra (4x). N Peristomio; a esquerda peristomio externo removido; urn dos tres dentes externos do peristomio 
reflexo, a posigao quando seco (30x). 0 Esporo (lOOx). (Segundo K. Magdefrau.) 


do de condugao de agua. Simplificagoes do sistema de condu¬ 
gao dos filidios sao frequentes, como nos tipos em que faltam 
hidroides ou estes nao atingem o parenquima cortical do cauloi- 
de ou chegam apenas em numero reduzido. Nos cordoes condu- 
tores dos filidios, celulas parenquimaticas com lume grande, os 
Deuter, servem provavelmente para a condugao de assimilados, 
enquanto leptoides tipicos sao raros (Polytrichales). 


Os filidios consistem em uma unica camada de celulas. 
Muitas vezes, as celulas da margem da lamina formam 
uma bainha especial (Figura 10-137K fora) ou sao alon- 
gadas em dentes. Nos musgos acrocarpicos, as celulas dos 
filidios sao frequentemente parenquimaticas (isodiame- 
tricas, Figura 10-137K dentro), nos pleurocarpicos, ao 



Figura 10-138 Bryopsida. Regiao apical do caulidio de Fontinalis antipyretica. A Corte longitudinal (120x). B Vista frontal; celula inicial trifa¬ 
cial (laranja). Cada segmento formado por ela separa-se, atraves de uma parede periclinal, em uma celula interna e uma externa (cortex). Esta 
produz o tecido cortical e urn filidio. Os ramos laterais surgem abaixo dos filidios por formagao de celulas iniciais trifaciais. Em Fontinalis, os 
filidios estao dispostos em tres fileiras longitudinais. Na maioria dos demais musgos folhosos, os filidios sao ligeiramente assimetricos, o que 
conduz a filotaxia espiralada (dispersa). - c, celula inicial. (A segundo FI. Leitgeb; B segundo 0. Stocker.) 
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Figura 10-139 Briopsida, Polytrichum. A Estrutura do filfdio de P. 
formosum; na face superior bandas de celulas dotadas de cloroplas- 
tfdios (250x). B P. juniperinum. Corte transversal do caulfdio (120x). 
- ce, cortex exterior; h, hidroides; ei, espagos intercelulares; ci, cor¬ 
tex interno; I, leptoides; c, cordao central. (A segundo K. Magdefrau; 
B segundo Vaisey, C. Hebant.) 


contrario, sao muitas vezes prosenquimaticas (alongadas, 
como na Figura 10-133G). Nas formas acrocarpicas, a 
celula inicial dos filidios produz algumas celulas descen- 
dentes, que entao se separam atraves de paredes mais ou 
menos perpendiculares, de modo que uma rede de celulas 
isodiametricas e produzida. Nas especies pleurocarpicas, 
as celulas descendentes da celula inicial sao imediata- 
mente divididas por paredes diagonals em celulas rombi- 
cas, cujos angulos laterals se alongam, de modo que uma 
rede prosenquimatica de celulas e produzida. Os filidios 
(especialmente os com rede celular parenquimatica) sao 
frequentemente atravessados por uma nervura central 
pluriestratificada (Figura 10-137J-L). 

Os orgao sexuais dos musgos folhosos estao agrupa- 
dos nos apices dos eixos principals ou em pequenos ramos 
laterals, envoltos pelos filidios superiores, que frequente¬ 
mente sao diferenciados em “filidios envoltorios” (filidios 
periqueciais, Figura 10-140). 

Em relagao a distribuigao dos gametangios, os musgos folhosos 
sao bissexuais, monoicos ou dioicos, conforme estejam os ante- 
ridios e arquegonios no mesmo caulidio, em diferentes caulidios 
da mesma planta ou em plantas diferentes, respectivamente. 

Entre os orgaos sexuais, estao normalmente alguns tri¬ 
comas, frequentemente com celulas apicais esfericas, as 
parafises. 

Os antendios e arquegonios dos musgos folhosos sao 
pedicelados e diferem filogeneticamente dos demais mus¬ 
gos (e arquegoniadas, ver Fetos) pela estrutura complexa 



Figura 10-140 Bryopsida. A-G Desenvolvimento do anterfdio de Funaria hygrometrica. A Divisao transversal do primordio. B Formagao e C di- 
visao da celula apical. D Divisao em parede e primordio do tecido espermatogenico. E 0 mesmo, em corte transversal (A-E 650x). F Anterfdio 
quase maduro (300x). G Corte transversal do anteridioforo de Mnium hornum, antendios, parte em vista lateral, parte em corte longitudinal 
(lOOx). H-L Desenvolvimento do arquegonio de Plagiomnium undulatum (250x). H Pedicelo ainda sem primordio do arquegonio. J Estabeleci- 
mento do arquegonio por formagao da celula central (hachurada), celula de cobertura e celula parietal. K Celula central dividida em oosfera 
e celula do canal ventral. L Grande numero de celulas do canal do pescogo, separadas da celula de cobertura. - a, arquegonio; c, celula de 
cobertura; e, filidios do envoltorio; p, parafises; pe, pedicelo. (A-F segundo D.H. Campbell; G segundo R. Harder; H-L segundo K. von Goebel.) 
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Figura 10-141 Bryopsida, Buxbaumiales. A-C Buxbaumia aphylla. A 
GametofitoJ, B gametofito c? (A, B 35x), C esporofito. D Diphys- 
cium sessile. (A segundo Dening; B segundo K. von Goebel; C, D 
segundo K. Magdefrau.) 


do seu corpo formada de segmentos de celulas inicias (Fi¬ 
gura 10-140). 

Propaga^ao vegetativa. Os musgos folhosos tern uma capaci- 
dade extraordinaria de regenera^ao. Assim, caulidios partidos 
e filidios podem crescer, formando novas plantas diretamente 
ou passando por um protonema. Em muitas especies, cres- 
cem complexos celulares nas axilas dos filidios e apices dos 
caulidios, os quais sao liberados como “propagulos” (Figura 
10-1470). 

Desenvolvimento e estrutura do esporofito. O es¬ 
porofito consiste em um pedicelo fino, a seta (Figuras 
10-137E e 10-147) e da capsula (capsula de musgo), 
com estrutura radial (Figura 10-137E) ou dorsiventral 
(Figura 10-141C) e inicialmente coberta pela caliptra, 
que cai posteriormente. A seta eleva a capsula, de modo 
que o vento pode facilmente dispersar os esporos. A 
parte superior da seta, abaixo da capsula, e denomina- 
da apofise; esta e a regiao preferencial para a forma^ao 
de estomatos. Os estomatos sao do tipo Mnium (Figura 
10-144A, B), tambem amplamente representado entre 
os fetos, mas que apresentam consideraveis diferen^as 
em cada familia, em relaqao ao numero (3-300 em uma 
capsula), forma e tamanho. 

Apos a fecunda^ao da oosfera pelo espermatozoide 
atraido quimiotaticamente (ver 7.2.1.1), o zigoto se di¬ 
vide transversalmente varias vezes e forma um embriao 
segmentado alongado. No desenvolvimento tipico, na 
celula superior do embriao formam-se paredes diago¬ 
nal que separam uma celula inicial bifacial (Figuras 10- 
142A e B; 10-143), a qual produz segmentos para dois 
lados, que continuam a se dividir. Naqueles segmentos 
que produzem a capsula, surge nas celulas a esquerda e 
a direita uma parede radial, perpendicular a parede do 



Figura 10-142 Bryopsida. Desenvolvimento do esporogonio de 
Funaria hygrometrica. A, B Corte longitudinal, primeiras divisoes do 
zigoto. C-E Corte transversal. C Divisoes em endotecio e anfitecio. D 
Divisoes seguintes. E Esporogonio mais velho; camada mais externa 
de celulas do endotecio, o arquesporio, separado da columela. (A-E 
300x). F, G Corte transversal do arquesporio e dos esporocitos for- 
mados por ele, ainda nao isolados (250x). - a, anfitecio; ar, arques¬ 
porio; c, columela; e, endotecio; c, celula inicial; ep, esporocito. (A-E 
segundo D. H. Campbell; F, G segundo J. Sachs.) 


segmento, de modo que entao, em corte transversal do 
embriao, se situem quatro quadrantes (Figura 10-142C); 
nestes, ocorre uma separa^ao por paredes periclinais em 
celulas externas (anfitecio) e celulas internas (endote¬ 
cio) (a e e na Figura 10-142C, D). A camada mais ex¬ 
terna do endotecio geralmente torna-se o arquesporio 
(Figura 10-142E, F: ar), que se esgota completamente 
em divisoes celulares produzindo esporocitos (Figura 
10-142G: ep). Cada esporocito divide-se por meiose for¬ 
mando quatro esporos haploides. Os meiosporos (mais 
ou menos esfericos) contem, em geral, varios cloroplas- 
tidios (Figura 10-1370). Ao contrario das Marchatiop- 
sida, as celulas internas do endotecio nao participam da 
forma^ao do arquesporio, mas sim produzem em geral 
um feixe de tecido esteril, a columela (Figuras 10-142E: 
co, 10-144A: c), que e envolta pelo tecido esporogenico 
(Figura 10-144A: ce). 

A columela serve como condutor de nutrientes e acumulador 
de agua para os esporos em forma^ao, para os quais as celulas 
ricas em plasma das paredes da cavidade esporogenica tambem 
fornecem substancias nutritivas. No esporogonio jovem, ha um 
eficiente tecido de assimila^ao externo a cavidade esporogenica, 
revestido por uma epiderme. Columela e cavidade esporogeni¬ 
ca sao, alem disso, rodeados por espa^os intercelulares (Figura 
10-144), formados pelo anfitecio e especialmente desenvolvidos 
na matura^ao. 

A parte inferior do embriao (Figura 10-143A), o pe do 
esporogonio (haustorio), encontra-se ancorado no 
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Figura 10-143 Bryopsida. A Corte longitudinal do esporofito jovem 
do musgo folhoso (Pogonatum urnigerum ) (150x). Os numeros indi¬ 
cam a sequencia de segmentos. Os segmentos 1-7 formam o pe do 
esporofito. B Pottiales, Pottia lanceolata (40x). Parte superior de um 
caulidio, filfdios removidos. Dois arquegonios foram fecundados: o 
embriao a esquerda elevou a parte superior da embrioteca como 
caliptra e deixou a parte inferior na base como vaginula. A direita, 
o envoltorio esta ainda intacto. - a, arquegonio nao fecundado; c, 
caliptra; s, seta; v, vaginula; MS, infcio do meristema da seta. (A 
segundo D. Roth; B segundo Leunis e Frank.) 

tecido do gametofito. O pe do esporogonio funciona 
como estrutura sugadora, penetrando no tecido geral- 
mente aumentado do pedicelo do arquegonio, em mui- 
tos casos ( Polytrichum ) mais profundamente no tecido 
do caulidio ate seu feixe central. Os hidroides do pe do 
esporogonio ligam-se estreitamente aos do eixo do ga¬ 
metofito. No pe do esporogonio sao ocasionalmente en- 
contrados apendices rizoidais, que penetram no tecido 
do gametofito. Mais regularmente, sao encontradas celu- 
las de transference, ligadas a celulas parenquimaticas ou 
a leptoides e caracterizadas por labirintos arredondados 
a conicos que ampliam a superficie da parede. Ligagoes 
citoplasmaticas (por plasmodesmos) entre as duas gera- 
goes, no entanto, nao ocorrem. Muitas vezes, tambem, a 
combinagao de tecidos entre gametofito e esporofito pa- 
rece ser imperfeita. 

O esporofito jovem (embriao) e inicialmente coberto 
por um envoltorio (embrioteca), formado pela parte ven¬ 
tral e pelo tecido do pedicelo do arquegonio, ou ate mes- 
mo por tecido do caulidio. Com o crescente alongamento 
do esporofito, a embrioteca nao mais acompanha o cres- 



Figura 10-144 Bryopsida. A Corte longitudinal do esporogonio de 
Funaria hygrometrica (25x). B Tecido de assimilagao com estomatos 
(90x). - a, anulo; ta, tecido de assimilagao; c, columela; o, operculo; 
p, peristomio; e, estomato; ce, celulas esporogenicas. (Segundo G. 
Flaberlandt, modificado por K. Magdefrau.) 

cimento; ao final, ela se rompe transversalmente. A parte 
superior e frequentemente elevada pelo esporofito como 
uma caliptra (coifa), enquanto a parte inferior permanece 
como vaginula (Figura 10-143B). O pescogo do arquego¬ 
nio logo seca e permanece como ponta sobre a caliptra. 
A caliptra, portanto, nao e formada de tecido diploide do 
esporofito, mas de tecido haploide do gametofito (Figura 
10-136D). 

Em sua extremidade superior, a capsula madura apre- 
senta estruturas especiais dispostas em anel, que servem 
para sua abertura e permitem a dispersao dos esporos. 
A parte superior da parede da capsula e diferenciada em 
operculo (Figuras 10-144A: e, 10-147M). Abaixo da borda 
do operculo encontra-se uma zona estreita, em forma de 
coroa, o chamado anulo (Figuras 10-144A: a, 10-145). Suas 
celulas contem mucilagem higroscopica e permitem assim 
o langamento do operculo na maturagao (a caliptra cai an- 
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Figura 10-145 Bryopsida. A Funaria hygrometrica. Corte longitudi¬ 
nal da parte superior da capsula, antes da abertura (200x). B Rhi- 
zomnium punctatum. Corte transversal da zona do peristomio (la- 
ranja) (120x). - pe, peristomio externo; ta, tecido de assimilagao; c, 
columela; d, celula deiscente; eo, epiderme do operculo; ec, epider- 
me da capsula; pi, peristomio interno; e, esporocitos; dp, dobra do 
peristomio; l-lll, celulas do anulo; 1-3, as tres camadas mais inter- 
nas do anfitecio. (A segundo J. Sachs, modificado por K. Magdefrau; 
B segundo K. Magdefrau.) 



Figura 10-146 Bryopsida. Schistostega pennata. A Planta portando 
capsula (10x). B Planta esteril (10x). C Detalhe da anterior (50x). D 
Capsula aberta (25x). E Protonema em vista lateral; a seta indica 
a diregao da incidencia da luz (150x), F o mesmo, em vista frontal 
(150x). G Propagulos do protonema (150x). H Trajeto da radiagao 
em uma celula do protonema. (A, B, D segundo W. Ph. Schimper; C, 
E-G segundo K. Magdefrau; H segundo F. Noll.) 


teriormente). Na margem da capsula (em forma de urna 
depois de aberta) da maioria dos musgos folhosos encon- 
tra-se um conjunto de apendices geralmente constituido de 
dentes, o peristomio (Figuras 10-144A: p, 10-137N) - an¬ 
tes coberto pelo operculo - ausente nos demais musgos. Ha 
uma grande diversidade na estrutura do peristomio. 

Em poucos musgos (Polytrichales, Tetraphidales, Fi¬ 
gura 10-147N), os dentes do peristomio consistem em 
fileiras de celulas completas. Em todos os outros musgos, 
porem, o peristomio sob o operculo e formado de partes 
espessadas de paredes celulares das tres camadas mais in- 
ternas do anfitecio. 

O desenvolvimento pode ser acompanhado em cortes transversal 
(Figura 10-145B) e longitudinal (Figura 10-145A) da parte supe¬ 
rior da capsula de esporos. As paredes tangenciais entre a primei- 
ra e a segunda camadas de celulas sao fortemente espessadas e, 
de uma maneira especial, as paredes entre a segunda e a terceira 
camadas de celulas sao fracamente espessadas. As paredes radiais 
e tambem as partes nao espessadas das paredes tangenciais das 
tres camadas de celulas sao finalmente desintegradas, de modo 
que apenas as paredes tangenciais espessadas permanecem. Elas 
constituem entao o peristomio, que neste caso e duplo (Figura 
10-137N) e nao constituido de celulas inteiras, mas sim apenas 
das paredes tangenciais que permanecem eretas. O peristomio 
externo e constituido de 16 dentes (Figura 10-137N) com lis- 
tras transversais, fixados na borda interna da parede da capsula; 
o peristomio interno (“cilios”), junto ao externo, e constituido 
de lamelas finas e filamentos, dotados de faixas transversais nas 
superficies internas e fusionados em uma membrana comum na 
parte inferior (Figuras 10-137N e 10-145A: pi). Entre dois dentes 
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Figura 10-147 Bryopsida, formas de crescimento. A Archidium alternifolium. Planta inteira (5x) e capsula (20x). B Dicranum scoparium. 
Planta de tres anos (lx). C Fissidens bryoides [Ax), D o mesmo, filfdio (15x). E-G Tortula muralis [Ax), F peristomio (30x). G Filfdio com tricoma 
vftreo (10x). H Grimmiapulvinata (lx). J Funaria hygrometrica (2x), K Splachnum luteum (lx). L Rhodobryum roseum (lx). M Tetraphispellucida 
(2x). N Peristonio; 0 receptaculo de propagulos (8x). P Climacium dendroides (lx). Q Hylocominum splendens, planta de quatro anos (0,5x). 
R Cratoneuron commutatum (0,5x). S Papillaria deppei (0,5x). T Polytrichum commune, juntamente com esporogonio coberto pela caliptra 
(0,5x). (Segundo K. Magdefrau.) 


externos do peristomio, localizam-se dois cilios do peristomio 
interno (no grupo das Diplolepideae, ao contrario das Haplole- 
pideae, com apenas uma coroa do peristomio). 

Os dentes externos do peristomio realizam movi- 
mentos higroscopicos (Figura 7-36, ver 7.4), fecham ou 
abrem a capsula (Figura 10-137N) de acordo com o tempo 
(pela desseca^ao, em geral curvam-se para fora) e assim 
promovem uma dispersao gradual dos esporos. Esporo- 
gonios curvados e aqueles com abertura ampla possuem 


em geral um peristomio bem desenvolvido, enquanto este 
e frequentemente reduzido em generos com esporogonio 
ereto e com abertura estreita (Figura 10-146D). 

Uma vez que e possivel promover a regenera^ao de 
protonemas em esporogonios jovens, pode-se produzir 
gametofitos diploides que, entao, formarao esporofitos 
tetraploides. Repetindo-se varias vezes esse processo, foi 
possivel produzir gametofitos com 16 vezes o numero de 
cromossomos. Alem disso, contagens cromossomicas de 
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Quadro 10-7 

Ocorrencia e modo de vida dos musgos 


Os musgos conquistaram a Terra e a ocuparam com a maioria 
de suas especies. Suas adaptagoes a esse ambiente sao varia- 
das: por exemplo, sua grande resistencia a dessecagao (plan- 
tas peciloidricas), a redugao ou regulagao da transpiragao (por 
exemplo, atraves da cuticula; camadas protetoras dos gametan- 
gios e do esporogonio; estomatos; crescimento em almofadas 
densas e em tapete), seus dispositivos para captagao, armaze- 
namento e condugao de agua, a formagao de diversas formas 
vitais adaptadas a vida na Terra (por exemplo, “arborea”, fronde, 
pendentes, feltro, cobertas, almofadas, tapetes, Figura 10-147), 
a escolha de nichos adequados e a adaptagao a ambientes ex- 
tremos. 

A firmeza do tecido dos musgos e dada por pressao de 
intumescencia e nao por turgor como nas plantas superiores. 
Com isso, musgos dessecados retomam a sua forma original 
quando colocados em agua. Exceto em poucos casos, absor- 
gao e perda de agua ocorrem pela totalidade da superffcie. 0 
sistema capilar entre eixo, rizoides e, quando existentes, fili- 
dios permite urn consideravel armazenamento de agua, que 
pode ser melhorado em muitas hepaticas folhosas por “sacos 
de agua” (Figura 10-132J), disposigao dos filidios como as te- 
Ihas em urn telhado (sucuba e fncuba, ver Jungermanniopsida), 
anfigastros, lobos e apices dos filidios (Figura 10-132F, FI, D), 
bem como nos musgos folhosos pelo crescimento em tapetes 
densos altos. 0 armazenamento de agua ocorre em Marchantia, 
Sphagnum e Leucobryum tambem em celulas armazenadoras 
(Figuras 10-128, 10-133G e 10-148). A columela na capsula dos 
musgos folhosos serve como armazenagem de nutrientes e de 
agua para os esporos em formagao. Em determinados musgos 
(por exemplo, Funaria, Encalypta), uma caliptra ampliada permi¬ 
te o armazenamento de agua. A capacidade dos musgos de re- 
ter consideraveis quantidades de agua se deve em muito o efei- 
to balanceador das florestas no equilibrio hidrico da paisagem. 
O balango hidrico das turfeiras de altitude e determinado pelas 


precipitagoes e pela grande capacidade de retengao de agua 
dos musgos das turfeiras (diversas especies de Sphagnum). 

O sistema capilar mencionado tambem serve para a con¬ 
dugao de agua externa, predominante nos musgos. Musgos 
com cordao central - aos quais pertencem a maioria dos mus¬ 
gos folhosos acrocarpicos e algumas poucas hepaticas - con- 
duzem a agua absorvida pelos rizoides para os hidroides. Esse 
sistema interno de condugao de agua e especialmente bem de- 
senvolvido nas Polytrichanae, nas quais tambem tragos foliares 
verdadeiros, ligados ao cordao central, garantem o suprimento 
hidrico dos filidios (sistema fechado de condugao de agua). 

Dispersao de espermatozoides e esporos. Enquanto a 
fecundagao da oosfera pelos espermatozoides esta relaciona- 
da a gotas de agua no estado liquido, os esporos sao disper- 
sados pelo vento. Sua liberagao e possibilitada por diferengas 
de umidade e mecanismos de coesao (por exemplo, elaterios; 
mecanismos de abertura das capsulas; ver 7.4). A apofise no 
esporogonio, em forma de guarda-chuva e de cores intensas, de 
especies de Splachnum (Figura 10-147K) propicia a dispersao 
por insetos dos esporos aderidos em esferas. 

Muitas especies sao dotadas de orgaos de assimilagao 
altamente desenvolvidos. O talo de Marchantia assemelha-se 
anatomicamente a uma folha de cormofita, inclusive suas estru- 
turas para trocas gasosas - embora menos efetivas e com outra 
conformagao. Os filidios de Polytrichum apresentam em sua su- 
perficie superior lamelas crescendo livres ao ar, que absorvem 
luz para a fotossfntese. Onde estomatos verdadeiros ocorrem 
(nos gametofitos talosos dos antoceros, nos musgos folhosos 
apenas no esporofito), estes sao muitas vezes secundariamente 
nao funcionais. Como ainda ocorrem em musgos recentes, os 
estomatos eram inicialmente destinados a promogao das tro¬ 
cas gasosas e do transporte de agua por transpiragao. Em geral 
estao localizados ao nivel das demais celulas da epiderme, mas 
em algumas especies se situam em nivel abaixo do delas. 


muitas especies comprovaram que os gametofitos de mus¬ 
gos apresentam frequentemente o dobro do conjunto cro- 
mossomico (ou mais) em cada nucleo celular e assim sao 
muitas vezes poliploides. Tambem nestes casos, o esporo¬ 
fito tern o dobro do numero cromossomico do gametofito. 

Sistematica. A sistematica da classe, com cerca de 15.000 es¬ 
pecies, esta baseada em caracteres do gametofito e do espo¬ 
rofito (deste, especialmente o peristomio). Na superordem 
Polytrichanae, o peristomio ainda consiste em celulas inteiras 
em forma de ferradura ou de celulas alongadas como fibras. 
Os gametofitos sao acrocarpicos e possuem um tecido de con¬ 
dugao altamente diferenciado, que em parte e um sistema de 
condugao de agua fechado. Um representante comum e Polytri¬ 
chum (Figura 10-147T), cujos filidios aciculares apresentam 


lamelas de assimilagao; na face superior, sao bandas celulares, 
verticais, ricas em cloroplastidios (Figura 10-139). Na maioria 
das Dicrananae acrocarpicas, o peristomio esta ausente ou e 
simples (Haplolepidae). A este grupo pertence, entre outros, 
Leucobryum , no qual a nervura mediana, que preenche quase 
todo o filidio, permite reconhecer dois tipos de celulas: celulas 
vivas verdes e celulas mortas armazenadoras de agua (Figura 
10-148). Outros generos pertencentes a este grupo sao Archi- 
dium (Figura 10-147A), Fissidens (Figura 10-147C, D), Tortula 
com dentes do peristomio torcidos (Figura 10-147E-G) e Grim- 
mia (Figura 10-147H). As ordens a seguir apresentam em ge¬ 
ral um peristomio duplo (Diplolepidae, por exemplo, Figura 
10-137N). Um representante acrocarpico, frequentemente en- 
contrado em locais queimados, e Funaria hygrometrica (Figura 
10-147J). Splachnum luteum (Figura 10-147K) e caracterizado 
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Quanto a area de distribute), os musgos coincidem am- 
plamente com as plantas florfferas; a ocorrencia de algumas espe- 
cies em todo o mundo (March anti a polymorpha, Bryum argenteum, 
Funaria hygrometrica ) deve-se possivelmente a apao humana. As 
especies de musgos sao reunidas em comunidades (sinusias, ver 
13.3.4) proprias dentro das formapoes dominadas por angiosper- 
mas, nao raramente em concorrencia com os liquens. Constituem 
formapoes proprias apenas no Artico (tundra) e eventualmente 
tambem em turfeiras de altitude, onde a produpao de materia em 
urn tapete fechado de musgos atinge seus maiores valores com 
200-900 g de materia seca por m 2 por ano. Isso corresponde a 
produpao diaria de uma pastagem de qualidade media. 

Os musgos atingem sua maior diversidade como higrofitos 
em locais de elevada umidade: florestas e turfeiras. Em geral, as 
hepaticas tern maior necessidade de umidade que os musgos 
folhosos. Musgos sao geralmente menos expostos do que as 
angiospermas a condipoes extremas como seca, temperaturas 
elevadas e radiapao intensa. Eles penetram bastante fundo em 
cavernas e podem crescer em lugares pouco iluminados como o 
solo da floresta, especialmente na forma de feltros, almofadas e 
cobertas. Os musgos apresentam a maior riqueza de formas nos 
tropicos, principalmente nas florestas nebulares e de altitude, en- 
tre outras com plantas pendentes com comprimento de ate urn 
metro (Figura 10-147S) e epifitas. Estruturas para o acumulo capi- 
lar de agua sao desenvolvidas em grande multiplicidade. Com urn 
numero de especies em geral surpreendente, elas ocupam tam¬ 
bem a superficie de folhas de outras plantas (musgos epifilicos). 
Os musgos folhosos das zonas temperadas (alem das epffitas, 
tambem os musgos de solo e rochas) apresentam frequente- 
mente urn ritmo de crescimento (Figura 10-147B, O) intenso, 
determinado pelas estapoes do ano. Eles sao mais raramente 
anuais, em geral sao sempre verdes e conservam seus filfdios 
tambem no inverno, assim como as hepaticas. 

Musgos xeroffticos possuem grande capacidade de resis- 
tencia contra dessecapao e altas temperaturas. Eles sao capazes 
de permanecer por longos periodos (Tortula muralis ate 14 anos) 
em condipoes de dessecapao, sem perder capacidade vital. Os 
esporos, ao contrario, sao bem menos resistentes. Sob o sol e, 
portanto, expostos a dessecapao, os musgos formam frequente- 


mente tapetes curtos e almofadas densas (Figura 10-147H); 
eles tern muitas vezes uma aparencia prateada, relacionada aos 
longos apices mortos dos filfdios. Esses “tricomas vftreos” 
(Figura 10-147G) servem possivelmente para protepao contra a 
radiapao e reduzem a transpirapao. As margens largas, uniestra- 
tificadas, dos filfdios de Polytrichum piliferum curvam-se sobre 
as partes pluriestratificadas, dotadas de lamelas de assimila- 
pao, e as protegem da dessecapao (como folhas enroladas, ver 
4.3.3.2). Em relapao a temperatura, os musgos sao capazes de 
suportar condipoes ambientais extremas: eles sao encontrados 
tanto nas rochas ao nfvel niveal das altas montanhas, no Artico e 
na Antartica, quanto em lugares expostos ao sol, nos quais tem¬ 
peraturas do solo de ate 70°C foram medidas. Em experimento, 
alguns musgos folhosos secos ao ar sobreviveram ate mesmo a 
urn aquecimento a 110°C durante meia hora. 

Varias especies adaptaram-se novamente a vida na agua 
(hidrofitos); nessas especies, os elementos condutores exter- 
nos e internos foram reduzidos; Fontinalis antipyretica e outros 
musgos aquaticos sao tambem bastante sensfveis a longa des¬ 
secapao. Os musgos que vivem em riachos e quedas de agua 
(por exemplo, Eucladium verticil latum, Bryum pseudotriquetrum, 
Cratoneuron commutatum) tern importante participapao na for- 
mapao de tufos calcarios, juntamente com diversas especies de 
cianobacterias ( Oocardium ) e Chara. Pelo fato de absorverem 
gas carbonico da agua, causam a precipitapao de hidrocarbone- 
tos solubilizados em carbonato de calcio pouco soluvel. 

Alguns poucos musgos folhosos (por exemplo, especies de 
Pottia) crescem como halofitos nas praias dos oceanos e em 
locais continentais salgados. 

As cavidades do talo de Blasia (Figura 10-132C) e Antho- 
ceros (Figura 10-149B) contem a alga azul Nostoc como sim- 
bionte. Muitas hepaticas contem regularmente hifas de fungos 
nas celulas dos rizoides e talos ou caulfdios, mas e diffcil decidir 
em cada caso quando se trata de parasitismo e quando e uma 
simbiose do tipo micorriza (ver 8.2.3). A hepatica aclorofilada 
Cryptothallus mirabilis, que cresce sob as cobertas de musgos 
folhosos, alimenta-se parasiticamente de hifas de fungos, en- 
quanto, ao contrario, os rizoides de Marchantia e de alguns mus¬ 
gos podem ser parasitados por fungos. 


pela apofise discoide de colorapao intensa no esporogonio, 
que atrai insetos para a dispersao dos esporos. Outros generos 
acrocarpicos a serem inseridos aqui sao Rhodobryum (Figura 
10- 147L), Mnium (ou Rhizomnium , Figura 10-137), Climacium 
com habito arborescente e em geral peristomio interno redu- 
zido (Figura 10-147P) e o musgo pendente tropical Papillaria 
(Figura 10-147S). O genero Hylocomium (Figura 10-147Q), de 
ocorrencia frequente nos solos das florestas, e as especies de 
genero Cratoneuron, formadoras de tufos calcarios em fontes 
de aguas, sao pleurocarpicos (Figura 10-147R). Os exemplos a 
seguir estao bastante isolados dentro dos musgos folhosos. Um 
gametofito fortemente reduzido ou ausente caracteriza Buxbau- 
mia (Figura 10-141A-C) e Diphyscium (Figura 10-141D). Em 
Tetraphis pellucida , comum sobre madeira em decomposipao, 
os quatro dentes do peristomio consistem em feixes celulares 


enfileirados (Figura 10-147M-O). O musgo luminoso ( Schistos - 
tega pennata, Figura 10-146) e adaptado em ambientes pobres 
em luz, como cavernas. Seu protonema perene forma celulas 
esfericas, pelas quais a luz incidente e captada e parcialmente 
refletida (Figura 10-146E, H). Os filidios secundariamente dis- 
ticos do gametofito estao orientados perpendicularmente a luz 
incidente (Figura 10-146A, B). ► 

Setima subdivisao: 

Anthocerophytina, antoceros 

Embora os antoceros (Figuras 8-5 e 10-149) formem 
um gametofito taloso, eles diferem das ja anteriormente 
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Figura 10-148 Bryophytina, Bryopsida. Leucobryum glaucum. A 
Gametofito com esporofitos (lx). B Estrutura do filfdio: duas cama- 
das de celulas desprovidas de plasma ligadas entre si por grandes 
interrupQoes nas paredes; entre elas, pequenas celulas alongadas, 
dotadas de cloroplastfdios (300x). (B segundo K. Magdefrau.) 


tratadas hepaticas (Jungermanniopsida, Marchantiop- 
sida) por uma serie de caracteres. As celulas do game¬ 
tofito nao apresentam olecorpos (em hepaticas talosas, 
amplamente presentes) e possuem, cada uma, apenas 
um cloroplastidio com pirenoide. No gametofito, assim 
como nos esporofito, sao encontrados estomatos (na 
hepatica Marchantia , ao contrario, apenas camaras res- 
piratorias). Os esporofitos crescem com um meristema 
intercalar; seu crescimento e, por isso, indeterminado. 


A ligaqao do esporofito ao gametofito (tecido de trans¬ 
ference) assemelha-se ao tipo encontrado nas Psiloto- 
phytina, entre os fetos vasculares, e nao ao tipo dos de- 
mais musgos*. Os elaterios dos antoceros distinguem-se 
daqueles das hepaticas pela forma e desenvolvimento 
(nos musgos folhosos, os elaterios estao completamente 
ausentes). Os anteridios sao produzidos desde o prin- 
cipio endogenamente (nas hepaticas, sao inicialmente 
exogenos, podem posteriormente ser envolvidos por 
tecidos do gametofito). Os arquegonios tambem sao 
imersos no talo. 

A oosfera fecundada divide-se por uma parede trans¬ 
versal em duas celulas: a superior, ou seja, a voltada para 
o pescoqo do arquegonio, apos outras divisoes, desenvol- 
ve-se em esporogonio; a inferior, porem, torna-se o pe do 
esporofito, intumescido e fixo com a ajuda de celulas rizoi- 
dais ao talo (haustorio, Figura 10-149D). 

Os antoceros formam um pequeno grupo com cerca de 100 es- 
pecies, reunidas na unica ordem recente das Anthocerotales. 


* Nesta obra, o vocabulo “musgo” geralmente se refere a todos os 
grupos de embriofitas avasculares, ou seja, hepaticas (Marchantiop- 
sida e Jungermanniopsida), musgos verdadeiros (Bryopsida) e anto¬ 
ceros (Anthoceropsida). A expressao “musgos folhosos” foi utilizada 
para designar apenas os Bryopsida, enquanto que o termo “hepatica” 
(no original “Lebermoos”) designa tanto as Marchantiopsida e Jun¬ 
germanniopsida (como e usual na literatura em idioma portugues) 
quanto os antoceros (neste caso, a terminologia foi mantida para se- 
guir o original em alemao). Os Anthoceropsida sao designados hor- 
nmoos, em alemao e hornworts , em ingles, pela aparencia de chifres 
que apresentam os seus esporofitos, mas nao ha um nome vernacular 
deste tipo na literatura em portugues. 




Figura 10-149 Streptophyta, Anthocerophytina, Anthocerotales. A Phaeoceros laevis. Talo com esporogonios jovens e abertos; columela 
(2x). B Anthoceros vicentianus. Estomatos da face inferior do talo, camaras respiratorias colonizadas por Nostoc (270x). C Anthoceros punc- 
tatus. Corte longitudinal do esporogonio jovem (130x). D Dendrocerus crispus. Corte longitudinal do esporogonio quase maduro (80x). E 
Anthoceruspunctatus. Divisoes celulares desiguais no arquesporio (lOOx). F Anthoceros husnoti. Corte transversal no esporogonio com tetra- 
des de esporos e columela; setas = locais de abertura da parede do esporogonio (lOOx). G Anthocerospearsoni. Estomato do esporogonio 
(125x). - a, arquesporio; c, columela; el, elaterios; p, pe do esporogonio; e, esporos; ec, esporocitos; pe, parede do esporogonio. (A segundo 
K. Magdefrau; B, C, D segundo H. Leitgeb; E segundo K. von Goebel; F segundo K. Muller; G segundo D.H. Campbell.) 
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Na familia Anthocerotaceae, o gametofito e um talo com es- 
trutura mais simples, discoide, lobado, com alguns centime- 
tros de tamanho, aderido ao solo atraves de rizoides (Figura 
10-149A). As celulas do parenquima amplamente indiferen- 
ciado apresentam, ao contrario dos demais musgos, apenas 
um grande cloroplastidio em forma de tigela, que contem pi- 
renoides. A epiderme da face inferior do talo apresenta esto- 
matos com duas celulas-guarda em forma de feijao, os espagos 
intercelulares abaixo deles sao, no entanto, preenchidos com 
mucilagem e em geral colonizados pela alga azul Nostoc (Figura 
10-149B). Os rizoides tern paredes lisas. 

O esporogonio, com 1-7 cm de comprimento, e uma cap- 
sula deiscente em forma de chifre ou de vagem, com duas valvas 
longitudinais (Figura 10-149A). A estrutura interna e ricamente 
diferenciada (ao contrario das Marchantiopsida). No seu eixo 
longitudinal, encontra-se uma coluna de tecido esteril consti- 
tuida de poucas camadas de celulas, a columela (Figura 10-149C, 
D: c). A columela e envolvida como por um manto pela fina 
camada de celulas produtoras de esporos (arquesporio, Figura 
10-149: a) que, alem dos esporos, produz tambem celulas este- 
reis, os chamados elaterios. Os esporocitos diploides e os elate- 
rios - ou as celulas destinadas a serem elaterios - sao celulas-ir- 
mas. Para cada esporocito (ou tetrade de esporos, apos a meiose), 
tem-se um elaterio pronto ou uma celula esteril ainda capaz de 
se dividir, de cujas divisoes mitoticas pode resultar ao final um 
multiplo do numero de esporos; os elaterios estao dispostos 
transversalmente ao eixo do esporogonio (Figura 10-149E). Ao 
contrario de todos os outros musgos, a parte do esporofito cons- 
tituida como capsula nao matura toda ao mesmo tempo, mas sim 
e continuamente alongada por uma zona meristematica na sua 
base. A parede do esporogonio possui estomatos com duas celu¬ 
las (Figura 10-149G), alem de apresentar cloroplastidios. 

Anthoceros (por exemplo, A. punctatus) possui camaras de 
mucilagem que aparecem como pontos na superficie superior do 
talo fendido e esporos pretos com espinhos densos no esporogo¬ 
nio. Ao contrario, Phaeoceros (por exemplo, P. laevis sobre solos 
pobres em calcio), com esporos amarelados, asperos-papilosos, 
nao apresenta camaras mucilaginosas no talo lobado. 

Os talos de Notothylaceae sao minusculos, com seus pou- 
cos milimetros de tamanho, em comparagao as familias ante- 
riores. Registros fosseis, para a realizagao de uma filogenia dos 
Anthocerophytina, inexistem completamente. Ao contrario das 
hepaticas, mas em concordancia com os musgos folhosos, os 
antoceros apresentam estomatos verdadeiros. Os antoceros e os 
musgos folhosos compartilham este carater com as plantas ter- 
restres superiores. Analises de DNA colocam os antoceros apa- 
rentemente mais proximos das demais plantas terrestres verdes 
que os outros grupos de musgos. 

Tipo de organiza 9 ao: traqueofitas 
(plantas vasculares) 

Todas as demais subdivides 

Fetos e espermatofitas possuem, no caule, nas folhas e nas rai¬ 
zes, feixes vasculares verdadeiros (nao apenas cordoes condu- 
tores), que servem para o transpose de substancias (agua com 
sais minerals, assimilados). Por isso, como plantas vasculares, 
traqueofitas, elas se separam dos musgos, que nao possuem 
feixes vasculares. Na verdade, cordoes condutores com estru¬ 
tura semelhante aos feixes vasculares primitivos ja ocorrem nos 


musgos com transpose interno de agua; contudo, os feixes das 
plantas vasculares sao nitidamente demarcados em relagao aos 
tecidos vizinhos e os elementos condutores de agua (traqueides 
e elementos de vaso) apresentam depositos de lignina em suas 
paredes as quais sao reforgadas. A disposigao dos feixes no cau¬ 
le das plantas vasculares e denominada estelo. No decorrer da 
crescente adaptagao a terra pelas plantas vasculares, os estelos 
se desenvolveram cada vez mais (protostelo, actionstelo, plec- 
tostelo, polistelo, sifonostelo, eustelo, atactostelo; Teoria Estelar, 
ver tambem Quadro 4-2), segundo suas fungoes de condugao de 
substancias e sustentagao. 

Tipo de organiza 9 ao: pteridofitas 
(fetos) 

Grupos ancestrais extintos, assim como oitava 
a decima segunda subdivides 

Fetos sao, assim como os musgos, primariamente adaptados 
a vida na terra; seus tecidos e orgaos, porem, sao ainda muito 
mais diferenciados para a divisao de trabalho. 

Na alternancia de geragdes dos fetos recentes domina 
o esporofito (Figura 10-150H). Ele constitui uma planta verde 
independente e e, entre os licopodios (Lycopodiophytina), as 
cavalinhas (Equisetophytina) e as samambaias verdadeiras (Fi- 
licophytina), organizado em caule, folhas e raizes. Os caules 
dos fetos ancestrais extintos (Psilophyta), por outro lado, ainda 
eram constituidos por ramos bifurcados, homogeneos, afilos 
(telomas, Figura 10-152A, B). Eles nao dispunham de raizes 
verdadeiras, como e o caso das Psilotales recentes. 0 espo¬ 
rofito diploide dos fetos e altamente desenvolvido e diverso; 
ao contrario dos musgos, e possivel que os feixes vasculares 
lignificados (portanto, com capacidade de sustentagao) tenham 
se tornado cada vez mais pronunciados, ao longo do desen- 
volvimento filogenetico (condugao de agua e de substancias 
organicas). 0 desenvolvimento de raizes verdadeiras tambem 
parece seguir o mesmo processo. Uma vez que a epiderme e 
cutinizada, o caule pode crescer no espago ar-luz, formar folhas 
e assimilar gas carbonico; logo, ele nao e dependente do su- 
primento de substancias organicas pelo gametofito, razao pela 
qual e transposta mais uma barreira para seu desenvolvimento 
em tamanho. 

Os fetos devem ter se desenvolvido em pelo menos duas 
linhagens paralelas aos musgos, mas talvez de um grupo ances¬ 
tral comum, possivelmente ja adaptado a terra firme que, por 
sua vez, deriva de ancestrais semelhantes as algas. Entre as al- 
gas, apenas representantes das Streptophyta podem ser consi- 
derados como ancestrais destes antigos habitantes da terra. Em 
vista disso, o desenvolvimento direto de musgos em fetos (discu- 
tido antigamente), por exemplo, de ancestrais semelhantes aos 
Anthoceros , por meio do aumento de tamanho, diferenciagao e 
crescente autonomia do esporofito ( Sporogonites ), e, pouco pro- 
vavel. Enquanto os musgos nao evoluiram mais a partir do Car- 
bonifero, ou seja, ja estavam “prontos” ha cerca de 250 milhoes 
de anos, os fetos tiveram seu principal desenvolvimento apenas 
a partir desta epoca (Figura 10-190). 

Os musgos conquistaram a terra por meio do gametofi¬ 
to e, com isso, sua dispersao ficou limitada a alguns grandes 
nichos ecologicos especiais. Ja os fetos e (principalmente) as 
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espermatofitas atingiram seu papel dominante na formagao da 
vegetagao terrestre pela evolugao de seu esporofito. A van- 
tagem evolutiva das plantas esporoffticas esta possivelmente 
relacionada a sua estabilidade genetica (efeito tampao) e ele- 
vada taxa de recombinagao (multiplicagao mitotica do nucleo 
fusionado apos cada evento de singamia, de modo que, ao final, 
inumeros nucleos diploides participam da meiose), assim como 
ao desenvolvimento de estruturas de protegao para os gametofi- 
tos sensiveis as condigoes ambientais terrestres. 

Nos fetos, o gametofito haploide e denominado protalo 
(Figura 10-150A). Ele vive em geral apenas poucas semanas, atin- 
ge no maximo alguns centfmetros de diametro e com frequencia 
assemelha-se em aparencia a uma hepatica talosa simples. Na 
sua estrutura tipica - as variagoes sao inumeras - consiste em 
urn talo simples, verde, com rizoides tubulosos unicelulares fixa- 
dos ao solo na face inferior. No talo surge em grande numero os 
anteridios e arquegonios. A fecundagao, como nos musgos, so e 
possivel em presenga de agua, ou seja, pelo estabelecimento de 
uma ligagao entre os protalos. 

0 gametofito dos fetos permanece taloso (protalo) - nos casos em que 
nao e totalmente reduzido - e raramente produz traqueides (Psilotum). 
Ele completa seu desenvolvimento precocemente, com a formagao de 
anterfdios e arquegonios, que em geral tern estrutura mais simples 
que os de musgos; grandes gametangios multicelulares sao conside- 
rados primitivos em comparagao com os pequenos de poucas celulas. 
Os musgos folhosos (Bryophytina) possuem no arquegonio urn grande 
numero de celulas do canal do pescogo (10-30 ou mais); enquanto 
as hepaticas (Marchantiophytina) possuem entre quatro e oito celulas, 
os antoceros (Anthocerophytina) possuem seis e, entre os fetos, muitas 
vezes sao encontradas apenas algumas celulas do canal do pescogo ou 
menos. Entre os Anthocerophytina, a diferenciagao do arquegonio nao 
apresenta mais celula pedicelar, isto e, diferentemente das Marchan¬ 
tiophytina e Bryophytina, a celula epidermica destinada divide-se dire- 
tamente em uma celula axial e tres celulas do manto. Nas pteridofitas, 
alem disso, falta o passo da divisao celular que produz as celulas do 
manto. Os anteridios e arquegonios das Bryophytina e Marchantiophyti¬ 
na sao exogenos e livres, ou apenas posteriormente envolvidos por te- 
cidos do gametofito. Nos Anthocerophytina e nas pteridofitas, anteridios 
e arquegonios sao envolvidos por tecidos do gametofito quando ainda 
jovens e, em parte, tambem em estagios tardios de desenvolvimento 
(formagao endogena). 

Apos a fecundagao do zigoto, desenvolve-se a geragao diploi- 
de, o esporofito (Figura 10-150H: 3, 4), que e completamente 
diferente nos fetos e muito mais desenvolvido que nos musgos. 
Quando muito, apenas seu desenvolvimento inicial transcorre de 
modo semelhante ao dos musgos. Na maioria das especies, o 
protalo desaparece rapidamente (se a fecundagao e impedida, 
ele pode viver varios anos), mas a plantula se desenvolve em urn 
esporofito independente, perene, com raizes, caule e folhas: a 
planta do feto propriamente dita (Figuras 10-150H: 4, 10-172A, 
10-175 e 10-178A). O esporofito do feto e, portanto, urn cormo 
verdadeiro que se constituiu ao longo da evolugao. 

Teoria do teloma. Esta teoria reune os processos de mudan- 
ga de forma. Segundo ela, os orgaos tipicos das cormofitas 
provavelmente surgiram de eixos bifurcados afilos (telomas; 
Figura 10-151 A, B), por meio de alguns processos basicos (pro¬ 
cessos elementares da teoria do teloma), quais sejam: domi- 


nancia apical, aplanamento, concrescimento, redugao e curva- 
tura (Figura 10-151). 

Por dominancia apical (Figura 10-151 A), os telomas de mes- 
ma importancia, dos quais era constitufdo o caule da maioria 
dos fetos primitivos, podem ter iniciado uma diferenciagao e di¬ 
visao de trabalho entre eixos principais sustentadores e eixos 
laterais secundarios. Assim, o ramo principal dominante recebe 
urn maior estfmulo para o crescimento que os ramos-irmaos por 
ele dominados, que se tornam orgaos acessorios laterais (Figura 
10-151B) e podem assumir progressivamente a tarefa da assimi- 
lagao. No aplanamento, os eixos dos ramos laterais orientam-se 
em urn piano (Figura 10-151C). Por concrescimento congenital, 
esses telomas dispostos em urn mesmo piano podem ser trans- 
formados em orgaos laterais pianos folioides (Figura 10-151D). 
Folhas grandes, ramificadas, inicialmente com nervuras dicoto- 
micas (macrofilos ou megafilos) poderiam ter-se desenvolvido 
deste modo. Telomas com disposigao tridimensonal tambem po¬ 
dem concrescer, originando urn eixo parenquimatico mais gros- 
so, nao mais atravessado por urn unico cordao vascular central 
(protostelo, Figura 10-152C), mas sim envolvendo dois ou mais 
feixes vasculares (Figura 10-151H-K). Desse modo, a estabilidade 
dos eixos e significativamente aumentada. Por redugao (Figura 
10-151F, G), pode-se imaginar o surgimento de folhas menores, 
mais ou menos aciculares com uma unica nervura (microfilos), 
embora se discuta se neste caso nao se trata de emanagoes do 
caule, ou seja, orgaos suigeneris, que nao podem ser derivados 
dos telomas. O processo de curvatura ou encurvamento pode 
ser acompanhado, por exemplo, nos eixos portadores de espo- 
rangios nas cavalinhas (Figuras 10-151L, M; 10-169F). 

Desenvolvimento do embriao. Logo apos as primeiras 
divisoes celulares da oosfera fecundada, alem de urn haustorio 
(pe), nos fetos recentes surgem geralmente urn apice de raiz, 
urn apice caulinar e urn apice foliar. Inicialmente, ainda com o 
embriao ligado ao protalo (Figuras 10-150B, 10-181), desenvol- 
vem-se a primeira raiz, o caule e a primeira folha (cotiledone). 
A existencia de raizes e caracteristica da maioria das pterido¬ 
fitas. O apice oposto ao “polo caulinar” da plantula poderia ser 
denominado “polo radicular”, mas apenas nas espermatofitas 
desenvolve-se dele a raiz primaria (Figura 3-1), enquanto nas 
pteridofitas a primeira raiz tern origem endogena, como uma 
projegao lateral a partir do eixo (Figura 10-181B: r). A plantula 
dos fetos, portanto, nao e bipolar como nas espermatofitas, mas 
sim unipolar. A raiz da plantula logo desaparece (Figura 10-150B: 
r) e surgem muitas outras raizes caulogenas laterais (homorizia 
primaria; ver 4.4.1). 

A posigao do embriao (Figura 10-181) e geralmente endoscopica (apice 
caulinar oposto ao pescogo do arquegonio; nas Pteridopsida, como tam¬ 
bem em Lycopodium, Selaginella), mais raramente e exoscopica (Ophio- 
glossales; alem de Psilotum, Equisetum, Isoetes). 

Os tres orgaos fundamentais crescem na maioria dos fetos 
com celulas apicais (ver 3.1.1.1, Figuras 3-2A e 3-6A). As euspo- 
rangiadas Ophioglossales e Marattiopsida, assim como alguns 
representantes de Lycopodiopsida ( Lycopodium; Selaginella, ao 
contrario, em parte tambem ainda com celulas iniciais) crescem 
a partir de grupos de iniciais (ver 3.1.1.1); nos fetos primitivos, 
Rhynia ja apresentava este carater derivado. 
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0 caule bifurcado ou lateralmente ramificado (porem nun- 
ca a partir das axilas foliares) e ricamente folhoso. As rafzes 
apresentam uma coifa (Figura 3-6A) e suas raizes laterals nao 
surgem do periciclo, mas sim da camada mais interna do cortex 
(ver 4.4.2.2). As folhas, pelo menos nos fetos mais desenvolvi- 
dos, coincidem em sua estrutura anatomica geral com as folhas 
de espermatofitas. Em geral, a epiderme das partes aereas e 
dotada de uma cutfcula (importante condigao para a vida na 
terra a maiores distances do solo) e de estomatos (ver 3.2.2.1), 
mas, na maioria dos casos, as celulas epidermicas contem clo- 
roplastidios. Caules, raizes e folhas sao dotados de sistema 
condutor diferenciado constitufdo de partes crivadas e partes 
vasculares. Esse sistema condutor surge, nesta estrutura tfpica, 
pela primeira vez na historia evolutiva das plantas e possuem 
traqueides lignificadas como elementos condutores de agua. 
Muito raramente (por exemplo, em Pteridium ) ja estao presentes 
tambem elementos de vaso (Figura 10-176: v). Elementos de sus¬ 
tentagao especiais ainda nao sao formados no sistema condutor, 
mas os elementos condutores de agua sao em geral reforgados 
com aneis ou outras estruturas (Figura 10-176). Feixes condu¬ 
tores concentricos (com xilema interno) unicos ou em numero 
maior predominam, mas tambem ocorrem outros tipos de feixes. 
A sequencia completa da filogenia do sistema condutor repre- 
sentada no Quadro 4-2, Figura A, pode ser acompanhada nos 
fetos. Mediante traqueides lignificadas, a condugao a distancia 
da agua e a capacidade de sustentagao do caule sao tao aper- 
feigoadas que os fetos, ao contrario dos musgos, puderam se 
desenvolver em plantas terrestres ricamente ramificadas, em 
parte arboreas. Alem disso, as paredes celulares dos tecidos de 
sustentagao externos aos feixes vasculares geralmente contem 
lignina. A presenga de raizes assegura o suprimento de agua 
suficiente e possibilita o desenvolvimento de folhas maiores, as 
quais sao responsaveis pela assimilagao. 0 transpose de subs- 
tanciais ocorre em celulas crivadas alongadas (ver 3.2.4.1). 0 
crescimento secundario em espessura pela atividade cambial 
ocorre apenas muito isoladamente entre as familias viventes, 
mas caracteriza determinados grupos fosseis de pteridofitas. 

Os esporangios com os meiosporos (Figura 10-150G, FI: 6) 
sao produzidos nas folhas e apenas em classes muito primitivas, 
diretamente em eixos caulinares indiferenciados. Os esporan¬ 
gios podem ter estruturas muito diferentes. As folhas portadoras 
de esporangios sao denominadas esporofilos, sendo muitas 
vezes estruturalmente mais simples que as folhas assimiladoras 
(os trofofilos) e reunidos em eixos especiais: tais eixos de espo¬ 
rofilos podem ser denominados “flores”. Frequentemente, eles 
se elevam consideravelmente acima do substrato, em fungao da 
dispersao de esporos. 

Os esporangios envolvem o arquesporio com o tecido es- 
porogenico (Figura 10-150FI: 5, E: te); suas celulas se arredon- 
dam, separam-se umas das outras e constituem as celulas-maes 
de esporos (= esporocitos, em geral 16). Cada uma destas, 
atraves de meiose, fornece a quatro esporos haploides, em geral 
ordenados em tetrades. 

Frequentemente em varias camadas em torno do tecido es- 
porogenico, encontram-se celulas ligadas a parede do esporan- 
gio, as quais fornecem alimento aos esporos e no seu conjunto 
constituem o tapete (Figura 10-150E: t). As celulas de urn tapete 


secretor secretam seu conteudo atraves das paredes. No tapete 
plasmodial, as paredes celulares sao dissolvidas e os protoplas- 
tos sao liberado e reunidos em urn periplasmodio, que se move 
para junto dos esporos jovens que se libertam das tetrades, 
alimenta-os, participa da formagao da parede do esporo (peris- 
porio) e e assim consumido (Figura 10-150F, G). 

Esporos. A parede do esporo e dividida em urn endosporio 
interno e urn exosporio externo resistente, sobre o qual o peris- 
porio e depositado como ornamento de aparencia diferente. Os 
esporos, de cor marrom a amarela, sao quase sempre desprovi- 
dos de clorofila. 

Na maioria das pteridofitas, todos os esporos em uma es- 
pecie sao do mesmo tipo. Da germinagao do esporo, forma-se 
urn protalo, sobre o qual sao produzidos tanto anteridios quanto 
arquegonios. Em casos derivados, os protalos podem tambem 
ser dioicos. Essa separagao de sexos levou em alguns grupos 
de pteridofitas a formagao de dois tipos de meiosporos: megas- 
poros ricos em substancias de reserva (macrosporos), que sao 
formados em megasporangios (macrosporangios) e produzem 
protalos femininos relativamente grandes, e microsporos, for¬ 
mados em microsporangios e produzem pequenos gametofitos 
masculinos (Figura 10-159). Consequentemente, distinguem-se 
linhagens com esporos iguais (isosporicas) e com esporos dife¬ 
rentes (heterosporicas). 

Em formas primitivas, os esporos sao iguais entre si (isos- 
poria), nas mais derivadas, ao contrario, surgiu uma diferencia- 
gao em microsporos e megasporos. 0 surgimento da heteros- 
poria ocorreu varias vezes independentemente nas diferentes 
classes de peteridofitas (Lycopodiophytina, Equisetophytina - 
tanto entre as Calamites quanto entre as Sphenophyllaceae - e 
Filicophytina). A isso esta relacionada a divisao de trabalho entre 
protalos menores e maiores. A heterosporia e sempre relaciona¬ 
da a dioicia dos gametofitos e seu desenvolvimento dentro dos 
esporos (endosporia). 

Nas Lepidospermae, as pteridofitas atingiram, independen¬ 
temente das espermatofitas, o estagio de desenvolvimento de 
formagao de sementes com extrema heterosporia. 

Filogenia. Os fetos tiveram no Paleozoico seu maior desen¬ 
volvimento, tanto em diversidade de formas quanto em numero 
de individuos. As Filicophytina estiveram ainda fortemente repre- 
sentadas no Mesozoico e se mantiveram tambem ate o presente 
em maior abrangencia que as demais subdivides recentes (Fi¬ 
gura 10-190). No entanto, das formas dominantes do Carbonife- 
ro ate o Triassico vivem hoje apenas umas poucas especies, ao 
passo que as familias dominantes de hoje surgiram apenas no 
Mesozoico (Figura 10-190). Em relagao a distribuigao e forma de 
vida dos fetos, ver Quadro 10-8. 


Grupos ancestrais extintos das plantas vasculares 

Os seguintes grupos do reino vegetal pertencem as plan¬ 
tas vasculares com sistema vascular bem desenvolvido. 
Eles sao especialmente adaptados a vida sobre a terra e 
se dividem em fetos e espermatofitas. Os representantes 
mais primitivos dos fetos sao registrados por achados 
fosseis. 
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Figura 10-150 Streptophyta, Filicophyti- 
na. A, B Dryopteris filix-mas. A Protalo 
(face inferior) com arquegonios, anteri- 
dios e rizoides. B Protalo com esporofito 
jovem (5x). C-G Desenvolvimento do espo¬ 
rangio. C-E Asplenium (300x). C Primeiras 
divisoes do primordio formado a partir de 
uma celula epidermica. D Divisao na ca- 
mada periferica da parede e celula central 
(arquesporio), que ja formam uma celula 
do tapete. E 0 arquesporio se dividiu em 
celulas do tapete e tecido esporogenico. 
F, G Polypodium (200x). F Parede celular 
espessada do anulo, celulas do tapete dis- 
solvidas, esporocitos ec formam tetrades 
de esporos. G Esporangio maduro com es- 
poros. H Esquema do desenvolvimento de 
urn feto. Laranja: haplofase, preto: diplofa- 
se. 1 esporo, 2 protalo com gametangios 
9 e d\ 3 protalo com esporofito jovem, 
4 esporofito (bastante reduzido) com so- 
ros de esporangios, 5 esporangio imaturo 
(bastante aumentado) de urn soro, 6 espo¬ 
rangio maduro com tetrades de esporos, 7 
esporos. - an, anteridio; ar, arquegonio; as, 
arquesporio; f, primeira folha; r, rizoide; e, 
esporos; te, tecido esporogenico; ec, espo¬ 
rocitos; t, celulas do tapete; ra, raiz; cp, ca- 
mada parietal periferica, celulas parietais, 
(anulo); 1-5, paredes formadas em sequen- 
cia; G, gametofito; E, esporofito; M!, meio- 
se. (A, B segundo H. Schenck; C-E segundo 
R. Sadebeck; F-H segundo R. Harder.) 



Plantas terrestres primitivas, psilofitas (Psilophytales) 

As psilofitas extintas constituem o grupo mais primitivo 
dos fetos. Seu corpo vegetativo e formado de telomas ou 
eixos telomaticos, glabros nos representantes primitivos, 
dotados de emergences nos mais evoluidos. Os esporan¬ 
gios sao terminais sobre eixos dicotomicos ou laterais em 
eixos principais e secundarios. Todos os generos sao isos- 
poricos. Raizes verdadeiras ainda faltam; elas sao repre- 
sentadas por ramos subterraneos ou por rizoides. No caule 
sao formadas apenas protostelos ou actinostelos simples. 

As psilofitas foram as primeiras plantas terrestres do- 
tadas de feixes vasculares e estomatos. Elas surgiram na 
virada do Siluriano para o Devoniano (ou seja, ha cerca 


de 400 milhoes de anos), atingiram rapidamente uma con- 
sideravel multiplicidade de formas e se extinguiram ja no 
inicio do Devoniano Superior. Seus representantes morfo- 
logicamente mais simples reuniram-se em torno do gene- 
ro Rhynia e podem ser resumidos em: 

1. Grupo Rhynia. Seus representantes possuiam um corpo ve¬ 
getativo constituido de telomas dicotomicos glabros, frequente- 
mente ainda com esporangios terminais. 

A planta terrestre mais antiga ate agora encontrada pertence 
a Cooksonia , um genero que se desdobrou do Siluriano Superior 
ate o Devoniano Inferior. Os eixos telomaticos dicotomicos com 
10 cm de altura, dotados de um protostelo, portavam esporan¬ 
gios mais largos do que altos. 
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Figura 10-151 Representagao esquematica dos cinco processos elementares que, segundo a teoria do teloma, conduziram a formagao do 
cormo com a estrutura atual. A, B Dominancia apical. C, D Aplanagao. E-G Redugao. H-K Concrescimento (tambem D, N). L-N Curvatura. (A-K 
segundo G. Smith; L-N segundo W. Zimmermann, modificado.) 



Figura 10-152 Psilofitas. A-E Rhyniales. A Rhynia gwynne-vaughanii. Reconstrugao (0,25x), B Aglaophyton (Rhynia) major. Reconstrugao 
(0,2x); C-E Rhynia. C Fotomicrografia do corte transversal do caule, mostrando o protostelo (50x). D Esporangio, corte longitudinal (2x). E 
Tetrade de esporos (lOOx). F-H Zostero phy I la I es, Zosterophyllum rhenan um. F Gametofito (= Sciadophyton). G, H Esporofito, G jovem, ligado 
ao eixo do gametangioforo, H adulto, com esporangios. - ce, cortex externo; e, epiderme; i, cortex interno; f, floema; x, xilema. (A, B segundo 
Edwards; C-E segundo R. Kidston e W.H. Lang; F, G segundo W. Remy et al.; FI segundo R. Krausel e FI. Weyland.) 
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Rhynia (inclusive Aglaophyton, antigamente inserido em 
Rhynia ), conhecido por duas especies do Devoniano Inferior da 
Escocia (Figura 10-152A, B), tinha 1-2 m de altura. O esporofi- 
to elevava-se, pelo menos em uma especie (Figura 10-152B), em 
eixos horizontais a arqueados, dotados de rizoides em algumas 
partes (ramos rastejantes ou “rizomas”). Os caules eretos, cilin- 
dricos e dicotomicos eram afilos. Nao e correto interpretar o “ri- 
zoma” de Rhynia como um gametofito do tipo dos musgos, que 
permanecia ligado ao esporofito por toda a vida. O gametofito se 
assemelhava ao de Zosterophyllum (ver a seguir). 

Os caules possuiam uma cuticula e estomatos de estrutura 
ainda relativamente simples (ver 3.2.2.1) e eram orgaos de as- 
simila^ao. Rhynia era, portanto, uma planta terrestre e formava 
populates semelhantes as dos juncos. O feixe vascular consistia 
em hidroides, como em Aglaophyton (Rhynia) e Horneophyton , 
ou ja de traqueides com espessamentos de parede muito simples 
(aneis ou helices em Rhynia gwynne-vaughanii). Um protostelo 
era formado (Quadro 4-2, Figura 10-152C), em parte ja com me- 
taxilema, porem celulas crivadas tipicas com areas crivadas ainda 
inexistiam no tecido externo do feixe, o floema. Ainda nao havia 
tambem crescimento secundario em espessura. Os esporangios 
cilindricos a conicos, relativamente grandes, eram terminais ou 
laterais nos eixos caulinares, tinham uma parede constituida de 
varias camadas de celulas e se abriam por uma fenda longitudi¬ 
nal. Eles eram densamente preenchidos com tetrades de isospo- 
ros (Figura 10-152D, E). 

Em Rhynia gwynne-vaughanii ocorriam ramifica^oes la¬ 
terais por dominancia apical; os esporangios eram do mesmo 
modo submetidos a dominancia apical (Figura 10-152A). 

No genero Horneophyton , com habito parecido a Rhynia , a 
estrutura em grupos de 2-4 esporangios alongados densamente 
dispostos lembra a de um esporogonio de Sphagnum : a camara 
de esporos curva-se como um sino sobre uma columela forma- 
da de celulas alongadas. Os esporangios se abrem por um poro 
apical. 

Atualmente, devido a ausencia de traqueides, Aglaophyton 
(Rhynia) major e Horneophyton nao sao mais considerados plan- 
tas vasculares. 

2. Grupo Zoster ophyllum. Neste grupo, distribuido em todo 
o planeta no Devoniano Inferior, as plantas eram constituidas 
tambem de ramos glabros dicotomicos, mas seus esporangios 
laterais eram dotados de uma abertura transversal pre-formada e 
estavam geralmente reunidos em espigas (Figura 10-152H). Es- 
tas plantas sao consideradas ancestrais dos licopodios e, por isso, 
frequentemente subordinadas a eles. 

Para alguns generos (por exemplo, Zoster ophyllum) foi pos- 
sivel demonstrar que o gametofito representava uma pequena 
planta estrelada (Figura 10-152F), que formava escudos em ga- 
metangioforos eretos arqueados (com morfologia externa seme- 
lhante as Marchantiopsida recentes) com arquegonios centrais e 
anteridios perifericos. O esporofito jovem produzido na fecun- 
da^ao liberava-se do gametangioforo e se desenvolvia mais tarde 
em um esporofito independente (Figura 10-152G, H). 

Com isso, essas pteridofitas primitivas tinham uma alter- 
nancia de gera^oes com gera^oes de desenvolvimento apro- 
ximadamente semelhante, como e tambem de se supor dos 
ancestrais comuns dos musgos (com posterior predominance 
do gametofito) e pteridofitas (com crescente predominance do 
esporofito). 

Como em muitas algas (por exemplo, Halicystis-Derbesia , 
Chlorophyta) tambem aqui as diferentes gera^oes foram iden- 


tificadas com nomes de generos diferentes, antes que, apenas 
recentemente, a rela^ao em um mesmo ciclo de vida fosse reco- 
nhecida. Assim, Taeniocrada corresponde ao gametofito esteril 
e Sciadophyton ao gametofito fertil da gera^ao esporofitica de- 
nominada Zoster ophyllum (Figura 10-152F). Lyonophyton , com 
eixos rastej antes dotados de cordao condutor cilindrico central 
com hidroides, assim como gametangioforos eretos, alargados 
no apice com formato de tigelas, representava provavelmente a 
gera^ao gametofitica de Aglaophyton major (Figura 10-152B). 
Neste caso, ate mesmo a estrutura dos anteridios com as celulas 
espermatogenicas pode ser reconhecida. 

3. Grupo Trimerophyton. As especies deste grupo do Devonia¬ 
no Inferior ao Medio eram mais desenvolvidas que as do grupo 
anterior. Dos eixos principais alongados (com forma^ao simpo- 
dial) formavam-se eixos laterais dicotomicos ou trifurcados, com 
esporangios terminais ja organizados em grupos. Dawsonites ti¬ 
nha, ao contrario de Trimerophyton , esporangios voltados para 
tras em eixos curvados, e Psilophyton ornatum portava pequenas 
protuberancias nos eixos (Figura 10-161A). 

As psilofitas representam, como plantas terrestres an¬ 
cestrais, o grupo de partida para a derivaqao filogeneti- 
ca das demais pteridofitas e tambem das espermatofitas 
(ver ascendencia e parentesco das espermatofitas e Figura 
10-322). 

Fetos ancestrais: Primofdices 

Os “fetos ancestrais” (Primofilices) representam uma liga- 
qao entre as psilofitas e os fetos recentes. Eles apresentam, 
por um lado, ainda uma determinada relaqao com as psi¬ 
lofitas, por outro lado, caracteres altamente derivados. Em 
comum, todos os Primofilices tinham esporangios termi¬ 
nais (Figura 10-153B), assim como o estado de que as par¬ 
tes das frondes ainda nao estavam todas em um mesmo 
piano (“fronde espacial”; por exemplo, em Stauropteris 
Figura 10-154A). A passagem de psilofita para Primofi¬ 
lices foi tao gradual que existe duvida se muitas formas 
(Pseudosporochnus; Figura 10-153 A) pertencem ainda as 
psilofitas ou ja correspondem aos fetos. A idade do surgi- 
mento dos Primofilices no Devoniano Medio esta correla- 
cionada com a posiqao filogenetica; elas se extinguiram no 
Permiano Inferior. 

Entre os Primofilices, completa-se a serie de transfor- 
maqao que parte de ramos dicotomicos dispostos quase 
em tufos, com esporangios terminais (por exemplo, Pseu¬ 
dosporochnus , Figura 10-151A) ate folhas conicas-planas, 

com ramifica^ao irregular dicotomica e esporofilos de 
mesma estrutura dotados de esporangios marginais. 

Pseudosporochnus ocorreu no Devoniano Medio (Inferior) (Fi¬ 
gura 10-153) e atingiu altura de pouco mais de 1 m, com um 
eixo principal nao articulado que portava um grande numero de 
ramifica^oes dicotomicas finas. Em alguns casos, os apices dos 
ramos eram um tanto alargados (inicio da aplana^ao e concres- 
cimento, no sentido da teoria do teloma). Os ramos laterais, com 
suas superficies assimiladoras alargadas, podem ser interpreta- 
dos como precursores de folhas grandes, varias vezes pinadas 
(megafilos) ou “frondes”. 
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Figura 10-153 Streptophyta, Primofilices. A-B Pseudosporochnus. 
A Habito; B 0 mesmo, apices dos ramos (lx). (A segundo W. Zimer- 
mann; B segundo S. Leclercq e H.P. Banks.) 



Os esporofilos dos Primofilices eram em parte mistos, 
com folhas pinadas ou ja em grupos, quando nao reuni- 
dos em “flores”. Concrescimentos laterais mais amplos dos 
telomas levam a folhas grandes, com nervuras dicotomi- 
cas, como ja ocorria no Devoniano Superior (e tambem 
no genero recente de fetos Adiantum , Figura 4-59A). 

Da venagao dicotomica se desenvolveu gradativamente nos fe¬ 
tos a venagao reticulada. No Devoniano Superior, havia apenas 
uma venagao em leque com ramificagao dicotomica das nervu¬ 
ras; no Carbonifero Inferior ocorreu pela primeira vez a vena¬ 
gao pinada e no Carbonifero Superior a venagao reticulada, que 
supre a folha completamente com agua e nutrientes. A condigao 
para a origem dessas estruturas foliares planas e que os telomas 
tenham sido reunidos em um mesmo piano. Nas formas primi- 
tivas, eles eram ainda, em parte, perpendiculares uns aos outros 
(como ainda hoje, por exemplo, nos Ophioglossales); tambem 
poderia ainda faltar a aplanagao, de modo que as “folhas” ain¬ 
da eram cilindricas. Ambos os casos ocorriam em Stauropteris 
(Figura 10-154A, Carbonifero Superior). Nas folhas cilindricas 
podia j a existir parenquima paligadico. 

Os Primofilices eram predominantemente isosporados. 
Possuiam esporangios com paredes pluriestratificadas; 
eram, portanto, eusporangiados (por exemplo, Staurop¬ 
teris , Figura 10-154B). Isoladamente, ja ocorriam meca- 
nismos especiais de abertura. Uma grande variagao existia 
tambem na estrutura do estelo, havendo desde protostelo 
ate eustelo. ► 


Figura 10-154 Primofilices. Stauropteris oldhamia , Carbonifero. A 
Parte esteril da fronde, reconstrugao (lx); B o mesmo, esporangio 
com zona de abertura (35x). (A segundo M. Chaphekar, modificado 
por K. Magdefrau; B segundo D.H. Scott.) 

Oitava subdivisao: 

Lycopodiophytina, licopodios 

Os licopodios constituem um ramo evolutivo, isolado 
muito cedo das demais plantas terrestres; as formas recen- 
tes sao reunidas na unica classe Lycopodiopsida (Figura 
10-155) e podem ser relacionadas com grupos ancestrais 
de estrutura relativamente simples que existem apenas em 
registros fosseis. 

O esporofito frequentemente dicotomico dos licopo¬ 
dios apresenta folhas simples, nao divididas, pequenas ou 
estreitas (= microfilos), geralmente em disposigao heli- 
coidal. Os esporangios, exceto em algumas poucas formas 
fosseis, encontram-se isolados na face adaxial ou na base 
de folhas (esporofilos), as quais, na maioria dos casos, es- 
tao reunidas em eixos portadores de esporofilos* (“flo- 
res”). Os esporofilos, assim como os microfilos, sao inter- 
pretados como emergencias do caule. Alem da isosporia, 
a heterosporia e tambem amplamente distribuida. Os 
espermatozoides sao raramente pluriflagelados ( Isoetes ), 


* N. de T. Tambem conhecidos como estrobilos. 
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Figura 10-155 Chlorobionta, Streptophyta, Lycopodiophytina. 
Licopodio (Lycopodium annotinum). As espigas com esporofilos 
localizam-se imediatamente acima da parte folhosa dos ramos. 
(Fotografia segundo A. Bresinsky.) 

em geral, porem, biflagelados e diferentes dos espermato- 
zoides das demais pteridofitas neste aspecto. A origem das 
Lycopodiopsida, ou Lycopodiophytina, e procurada entre 
as psilofitas (Zosterophyllales), dotadas de orgaos acesso- 
rios e eixos terminais portadores de esporofilos. 

l a Ordem: Lycopodiales. Os representantes desta ordem, 
predominantemente recente, sao em sua maioria reunidos 
em uma unica familia (Lycopodiaceae). Ela inclui plantas 
herbaceas, perenifolias (400 especies; nove delas nativas da 
Alemanha), com folhas eretas mais ou menos aciculares 
densamente dispostas. Nao ha crescimento secundario no 
eixo caulinar. 

Nos licopodios ( Lycopodium , Figura 10-156), o caule 
dicotomico torna-se aparentemente monopodial por meio 
da dominancia apical de um dos ramos (ver 4.2.5). O caule 
rasteja a grandes distancias sobre o solo. Na face inferior os 
ramos portam raizes dicotomicas, que tambem crescem a 
partir de um grupo de celulas iniciais. As pequenas folhas 
conicas, em geral dispostas helicoidalmente (microfilos; 
Figura 10-156) possuem nervura central nao ramificada. 


O mesofilo de L. clavatum e simples; apenas em poucas especies 
pode-se reconhecer uma diferencia^ao em parenquimas pali^a- 
dico e esponjoso. A epiderme da folha nao apresenta cloroplas- 
tidios. A ramifica^ao dos eixos nao tern rela^ao com as folhas. 

O sistema de condu^ao do caule e um plectostelo rica- 
mente ramificado, derivado de um actinostelo (ver Qua- 
dro 4-2, Figura A), com celulas crivadas no floema, as 
quais possuem areas crivadas nas paredes longitudinais, 
mas nao apresentam placas crivadas. Esse plectostelo e 
externamente envolvido por uma bainha de celulas nao 
lignificadas, cuja camada mais externa e rica em amido. 
Segue-se uma endoderme uni a biestratificada, com ligni- 
na nas paredes celulares finas (a endoderme e, como em 
todos os fetos, a camada mais interna do cortex). O cortex 
externo consiste em celulas esclerenquimaticas fortemente 
lignificadas (Figura 10-156L). 

Uma parte dos eixos e gravitropica negativa. Seus es¬ 
porofilos estao muitas vezes reunidos em estrobilos se- 
melhantes a espigas (“flores”) acima de uma regiao com 
poucas folhas (Figura 10-156G). Na forma^ao dos estrobi¬ 
los, o apice caulinar e consumido, de modo que o estrobilo 
constitui a parte terminal do caule. Os esporofilos (Figura 
10-156H) sao escamosos, largos e possuem na base da sua 
face superior um grande esporangio reniforme achatado, 
que libera inumeros meiosporos (Figura 10-156J, K), to- 
dos do mesmo tamanho (isosporos). Da margem dos es¬ 
porofilos pendem lobos membranosos, que protegem o 
esporangio abaixo deles como um “indusio”. 

A parede do esporangio consiste em varias camadas 
de celulas externas (= eusporangiadas), que encerram um 
tapete secretor. O esporangio se abre por uma fenda lon¬ 
gitudinal no apice, em uma linha ja reconhecivel na estru- 
tura anatomica das celulas, formando duas valvas. Os es- 
poros permanecem reunidos em tetrades ate a matura^ao; 
seu exosporio pluriestratificado e coberto com faixas reti- 
culares de espessamento (Figura 10-156J, K). Os esporos 
germinam na natureza apenas apos 6-7 anos e fornecem 
inicialmente, as custas de suas substancias de reserva, uma 
plantula com cinco celulas (Figura 10-157A). Essa plantula 
continua seu desenvolvimento, apos algum tempo de re- 
pouso, apenas se filamentos de fungo do tipo micorriza pe- 
netraram nas suas celulas basais (Figura 10-157B: f). 

Os protalos (Figuras 10-156E, F; 10-157) tern vida 
subterranea e desenvolvem modulos heterotroficos femi- 
ninos. Eles sao corpos de tecido grosseiramente lobados, 
com cerca de 2 cm de tamanho e dotados de longos ri- 
zoides tubulosos para absor^ao de agua. Sem duvida, os 
fungos micorrizicos que vivem em suas camadas celulares 
perifericas (Figura 10-157B, C) tern um papel importan- 
te em sua nutri^ao. Em condi^oes naturais, a matura^ao 
sexual ocorre apenas apos 12-15 anos, e o tempo total de 
vida dos protalos deve ser de cerca de 20 anos. Em cultu- 
ra asseptica, livre de bacterias, todo o desenvolvimento se 
desenrola em apenas alguns meses. Em muitas especies, os 
protalos emergem com sua parte superior acima do solo, 
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Figura 10-156 Lycopodiophyta, Lycopodiales. Lycopodium clavatum. A Anteridio, ainda fechado, corte longitudinal (75x). B Espermatozoide 
(400x). C Arquegonio mais jovem, ainda fechado, D arquegonio aberto, pronto para a fecundagao (75x). E Protalo mais velho (2x). F Protalo 
com planta jovem (0,75x). G Planta com estrobilos (0,33x). H Esporofilo com esporangio aberto (8x). J, K Esporos em duas vistas (400x). L 
Corte transversal do caule (lOOx). - b, base da folha com cavidade oca; e, epiderme; en, endoderme; c, cavidade; f, floema; co, cortex; a, 
bainha amilifera; x, xilema. (A-F segundo H. Bruchmann; G, H segundo H. Schenck.) 


onde entao se tornam verdes. Os protalos sao monoicos 
e possuem grande numero de orgaos sexuais, geralmente 
na sua regiao apical (Figuras 10-156A-D, 10-157C: a, ag). 
Os antendios (Figura 10-157: a) sao pluricelulares e um 
tanto afundados no tecido; cada celula, exceto as celulas 
parietais, libera um espermatozoide oval com apenas dois 
flagelos subapicais (Figura 10-156B). Os arquegonios (Fi¬ 
guras 10-156C, D; 10-157C: ag), igualmente afundados no 
tecido, apresentam frequentemente um grande numero de 
celulas do canal do colo (ate 20, mas tambem ocorre re- 
dugao ate apenas uma). As celulas parietais superiores sao 
expulsas na abertura do gametangio. A partir da oosfera 
fecundada, surge, apos varias divisoes, o embriao, cujo 
suspensor (Figura 10-157: s) o empurra para dentro do te¬ 
cido do protalo. O desenvolvimento de um haustorio que 
absorve nutrientes do protalo e da primeira folha escami- 
forme permanente (pf) e mostrado na Figura 10-157E. A 
primeira raiz surge como formagao caulinar. 

Em Lycopodium, os esporofilos estao reunidos em espigas, que se 
elevam sobre ramos laterais curtos. Em Huperzia sao produzidos 


trofofilos e esporofilos em ramos eretos bifurcados, alternada- 
mente de acordo com as estagoes do ano. Diphasium possui es¬ 
pigas de esporofilos como Lycopodium, mas caules dorsiventrais 
pianos, com folhas escamiformes. 

As especies de Lycopodites do Devoniano Superior ja eram 
muito semelhantes aos representantes recentes da familia. A for¬ 
ma de licopodio, portanto, manteve-se inalterada por mais de 
300 milhoes de anos. 

Enquanto ate aqui a isosporia predominou, a ordem se- 
guinte evoluiu para a heterosporia. Nas axilas das folhas 
encontra-se uma pequena protuberancia em forma de lin¬ 
gua, aligula (Figura 10-158C). 

2 a Ordem: Selaginellales. O habito das especies de Sela- 
ginella assemelha-se um pouco ao dos musgos. Em seus 
caracteres anatomicos e generativos, porem, elas sao cla- 
ramente fetos e, assim, cormofitas verdadeiras. Elas sao 
representadas na Europa Central por poucas especies; nos 
tropicos, existem cerca de 700 especies, que possuem cau¬ 
les ricamente bifurcados, em parte rastejantes, em parte 
eretos. Algumas especies formam uma cobertura baixa so- 
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Figura 10-157 Lycopodiales. A, B Lycopodium annotinum. Desen- 
volvimento do protalo. A Plantula de cinco celulas oriunda da ger- 
minagao do esporo, com parede do esporo, celula rizoidal, celula 
basal, celula apical (580x). B Plantula jovem, em cuja celula inferior 
vive o fungo endofftico. A celula apical dividiu-se em tres celulas me- 
ristematicas apicais (470x). C-E Diphasium complanatum. C Protalo 
maduro com anterfdios, arquegonios e celulas com fungos (preto 
profundo) (24x). D, E Desenvolvimento do embriao. D Embriao com 
as primeiras divisoes; a parede basal 1 separa o primordio do sus- 
pensor do primordio do corpo do embriao; as paredes transversais 
2 e 3 (esta ultima no piano do corte), assim como a parede 4, pro- 
duzem duas camadas de 4 celulas, das quais as celulas localizadas 
entre 1 e 4 formam o haustorio; a inferior forma a parte do caule. E 
Estagio intermediario (112x). - a, anteridio; ag, arquegonio; cb, celu¬ 
la basal; pf, primordio foliar; s, suspensor do embriao; f, fungo; r, ce¬ 
lula rizoidal; sl-s 3, celulas apicais, celulas meristematicas apicais; 
pe, parede do esporo; ap, apice caulinar. (Segundo H. Bruchmann.) 

bre o solo, outras crescem com caules de varios metros de 
comprimento sobre a vegetagao. 

O eixo caulinar e coberto por folhas pequenas esca- 
miformes, dispostas em quatro fileiras inicialmente he- 
licoidais, mais tarde decussadas: duas fileiras de folhas 
menores (folhas superiores) e duas fileiras opostas a elas 
com folhas maiores (folhas inferiores) (Figuras 4-66B e 
10-158A, anisofilia, ver Figuras 4-63 e 4-64). As folhas 
tern apenas uma nervura mediana nao ramificada e apre- 
sentam raramente parenquima paligadico junto ao paren- 


quima esponjoso. Em algumas especies, as celulas do me- 
sofilo contem apenas um cloroplastidio grande, em forma 
de tigela. As folhas das selaginelas apresentam na base da 
face superior, partindo da epiderme, uma escama peque- 
na, membranosa, aclorofilada, a ligula (Figura 10-158C). 
Como orgao de captagao de agua, ela possibilita uma ab- 
sorgao muito rapida de precipitagoes atraves do caule fo- 
lhoso e, em algumas especies, e ligada por traqueides aos 
feixes vasculares. 

Nas zonas de bifurcagao dos caules de muitas especies 
nascem ramos exogenos cihndricos, alongados, bifurca- 
dos, porem incolores e afilos, rizoforos (Figura 10-158A: 
r), em cujas terminagoes livres emergem tufos de raizes 
endogenas. Sob os rizoforos podem, sob condigoes ade- 
quadas, produzir folhas como caules tipicos. A estrutura 
do sistema vascular varia de protostelo central, distelo ate 
sifonostelo; nao ocorre crescimento secundario. Muito ra¬ 
ramente ocorrem elementos de vaso com espessamentos 
de parede do tipo escalariforme. A endoderme do caule 
(por exemplo, S. kraussiana ) consiste em celulas tubulares 
dotadas de estria de Caspary, separadas umas das outras 
(trabeculas). 

Selaginellaceae (unica familia) e caracterizada pela 
heterosporia e pelos protalos fortemente reduzidos. 

Os estrobilos (“flores”) terminals (Figura 10-158A, 
D) sao simples ou ramificados, quadrangulares, radiais 
ou dorsiventrais. Cada esporofilo porta apenas um espo- 
rangio formado na axila da folha. Os esporangios contem 
grandes megasporos ou pequenos microsporos, que sao 
sempre formados separados entre si, em megasporangios 
e microsporangios respectivamente. (Figura 10-159A, B). 
Os dois tipos de esporangios ocorrem, no entanto, sobre 
um mesmo estrobilo (Figura 10-158D). A determinagao 
sexual ocorre ja na diplofase, por meios modificadores 
(determinagao sexual diplomodificadoras). Nos megas¬ 
porangios, todos menos um dos esporocitos degeneram; 
por meiose, sao formados quatro grandes megasporos ($) 
com paredes curvadas (Figura 10-159A). Igualmente por 
meiose, nos microsporangios sao formados inumeros pe¬ 
quenos microsporos (c?) (Figura 10-159B). 

A parede dos esporangios e constituida de tres camadas de celu¬ 
las (a mediana e bastante fina no esporangio maduro); a mais in¬ 
terna, a camada do tapete (Figura 10-159A: t), alimenta os espo- 
ros sem se dissolver (tapete secretor). Os esporangios se abrem 
por um mecanismo de coesao sobre uma linha predeterminada, 
pela qual sao liberados os esporos. 

Gametofito. Os microsporos iniciam seu desenvolvimento 
ja dentro do esporangio. O esporo se divide inicialmente em 
uma pequena celula lenticular (Figura 10- 159C: p) e uma ce¬ 
lula grande, que em seguida se divide em oito celulas estereis 
parietais e duas ou quatro celulas centrais (Figura 10-159C). 
Essas celulas representam o protalo masculino, que nun- 
ca deixa o esporo. Apenas a pequena celula lenticular pode 
ser considerada vegetativa e e interpretada como uma celu¬ 
la rizoidal sem fungao. As demais celulas sao consideradas 
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Figura 10-158 Lycopodiophytina, Selaginellales. Selaginella. A S. helvetica. Planta anisofflica e estrobilo (2x). B S. kraussiana, megasporo 
com plantula (10x). C S. lyallii. Corte longitudinal da base foliar (250x). D S. selaginoides. Corte longitudinal do estrobilo com megasporangios 
(abaixo) e microsporangios (acima); acima de seu ponto de insergao, junto aos esporangios cortados medianamente, sao reconhecfveis as 
Ifgulas (6x). - b, base foliar; e, epiderme da haste; I, Ifgula; et, estrobilo; t, traquefdes; r, rizoforos. (A segundo C. Luerssen; B segundo G.W. 
Bischoff; C segundo Harvey-Gibson; D segundo F. Oberwinckler.) 


como um unico anteridio, cujas celulas centrais, encerradas 
pelas celulas parietais (Figura 10-159: a), produzem, por 
meio de mais divisoes, um grande numero de espermatides 
arredondadas (Figura 10-159D-F: ce). As celulas parietais 
desintegram a seguir suas paredes e se transformam em uma 
camada mucilaginosa, na qual a massa central de esperma¬ 
tides permanece envolvida (Figura 10-159F, G). A pequena 
celula protalica (Figura 10-159F: p) e mantida. Ate esse es- 
tagio, todo o protalo cf encontra-se ainda envolvido pela 
parede do esporo. Por fim, essa parede se abre e os gametas 
Cf formados pelas espermatides sao liberados na forma de 
espermatozoides levemente curvados, conicos, dotados de 
dois flagelos apicais longos (Figura 10-159H). 

O protalo feminino, nao tao reduzido, forma-se no 
megasporo (Figura 10-150}). Seu desenvolvimento e um 
pouco diferente em cada especie. O nucleo do esporo se 
divide livremente em muitos nucleos-filhos, os quais se 
dispersam no plasma a partir do vertice do esporo. Eles 
entao formam paredes celulares, inicialmente no apice, de- 
pois tambem mais para baixo. Assim, progressivamente de 


cima para baixo em geral todo o esporo e preenchido com 
grandes celulas protalicas. Ao mesmo tempo, obedecendo 
esse mesmo sentido, iniciam-se outras divisoes celulares, 
formando um tecido de pequenas celulas. Na parte supe¬ 
rior do protalo, sao formados alguns poucos arquegonios. 
A parede do megasporo se rompe nos tres cantos do esporo 
(Figura 10-159}); o pequeno protalo incolor projeta-se um 
pouco para fora e forma alguns rizoides (sobre tres eleva- 
goes de tecido), que servem para absorgao de agua. Apos 
acontece a fecundagao da(s) oosfera(s) em um ou em pou¬ 
cos arquegonios. O zigoto se divide com sua primeira pa¬ 
rede em um suspensor (Figura 10-159K: s) voltado para o 
pescogo do arquegonio e um embriao de fato, que se curva 
para fora para se libertar do gametofito (Figura 10-159K); 
inicialmente, o embriao permanece fechado no megapro- 
talo, que, por sua vez, esta dentro do megasporo. 

A maioria das especies de Selaginella vive como cobertura do 
solo em florestas tropicais. Apenas poucas especies sao adapta- 
das a ambientes secos, como a especie centro-americana S. le- 
pidophylla , cujo caule em roseta se enrola durante a seca; com a 
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Figura 10-159 Lycopodiophytina, Selaginellales. A, B Selaginella inaequalifolia. A Megasporangio com uma unica tetrade de megasporos 
e esporocitos atrofiados (70x). B Microsporangio com tetrades de microsporos. C-G S. stolonifera (640x); germinapao dos microsporos, 
sequencia de estagios; celula protalica, interpretada como celula rizoidal, C, D, F vista lateral, E vista dorsal; em G, a celula protalica nao e 
visivel, celulas parietais dissolvidas. H S. cuspidata. Espermatozoide (780x). J, K S. martensii. J Megasporo aberto, protalo com tres tufos 
de rizoides e varios arquegonios em vista frontal (112x). K Corte longitudinal, dois arquegonios com os embrioes em desenvolvimento, sus- 
pensor, haustorio, rizoforo, cotiledone com ligula (150x). L Esquema do desenvolvimento de Selaginella. Laranja: haplofase, preto, diplofase; 
1 meiosporos; 2 o mesmo apos a formapao do protalo; 3 megasporo e protalo com esporofito germinado; 4 esporofito; 5 esporangios; 6 
meiosporos apos sua liberapao. - a, celulas parietais do anterfdio; s, suspensor; h, haustorio; c, cotiledone; p, celula protalica; ce, celula 
espermatogenica; t, tapete; r, rizoforo; G, gametofito; M!, meiose; E, esporofito. (A, B segundo J. Sachs modificado; C-H segundo W.C. Belajeff; 
J, K segundo H. Bruchmann; L segundo R. Harder.) 


umidificapao, as plantas assumem novamente sua forma original 
e funcionalidade (planta-da-ressurreipao, falsa “rosa-de-jerico”). 
As especies herbaceas de Selaginellites do Carbonifero ja eram 
heterosporicas. Elas ja tinham, ha cerca de 300 milhoes de anos, 
a aparencia das especies atuais de Selaginella. 

3 a Ordem: Isoetales. Esta ordem e atualmente representada 
pela familia Isoetaceae com dois generos. As cerca de 60 especies 
de Isoetes , isoetes (Figura 10-160) sao ervas perenes com caule 
do tipo tuberculo, compresso, ou raramente com eixo dicotomi- 
co, que vivem em parte como plantas aquaticas submersas, em 
parte sobre solo umido, e podem atingir idade elevada. 

De 2-3 fendas longitudinals do caule partem fileiras de raizes di- 
cotomicas e acima, folhas conicas agudas, longas (em determina- 


das especies ate 1 m de comprimento), formando uma roseta. As 
folhas, atravessadas por quatro canais aeriferos, sao dotadas de 
uma fenda longitudinal (“fovea”) na face superior da base alar- 
gada. A maioria das folhas sao esporofilos, cada uma com um 
esporangio na fovea. Apenas as folhas mais internas da roseta sao 
estereis, sem que haja diferenpas morfologicas. Sobre a fovea esta 
inserida a ligula, uma membrana triangular com base afundada 
(Figura 10-160, C). 

Nas folhas externas da roseta formam-se megasporangios 
com varios megasporos; nas folhas internas mais j ovens que se 
seguem formam-se microsporangios, cada um com muitos mi¬ 
crosporos. A parede dos esporangios e limitada internamente por 
um tapete secretor. Os protalos sao extremamente reduzidos e sao 
formados nos microsporos (cT) e megasporos (J). No seu desen- 
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Figura 10-160 Lycopodiophytina, Isoetales. A-C Isoetes lacustris. A Planta inteira (0,5x). B Corte basal da folha com ligula e fovea (2x). C 
Corte longitudinal (4x). D-M I. setacea. Desenvolvimento do microprotalo com formagao de espermatozoides (500x). N /. malinverniana. Es- 
permatozoide (IIOOx). O-Q Megaprotalo. 0 Stylites andicola. Protalo 2 sobre a parede aberta do esporo com arquegonios, o da direita com 
celulas do canal ventral e oosfera (60x). P, Q /. echinospora. Desenvolvimento do arquegonio a partir de uma celula superficial (250x). - ar, 
arquegonio; cv, celula do canal ventral; e, exina, dentro a intina; f, fovea; cp, celulas parietais do pescogo; cc, celulas do canal do pescogo; li, 
ligula; m, microsporos; o, oosfera; p, celula protalica; ce, celula espermatogenica; t, trabeculas; cr, celulas parietais; c, celula central, produz 
a celula do canal ventral b. (A-C segundo R. von Wettstein; D-M segundo Liebig; N segundo W.C. Belajeff; 0 segundo W. Rauh e Falk; P, Q 
segundo D.H. Campbell.) 


volvimento inicial, os protalos cf apresentam uma semelhanga 
impressionante com Lycopodium (Figura 10-157A). Em geral, se 
assemelham aos microprotalos de Selaginella , mas liberam apenas 
quatro espermatozoides helicoidais, dotados de um tufo de flage- 
los na extremidade anterior. O protalo 2 (Figura 10-1600; neste 
caso, o genero proximo Stylites) tambem e formado de modo se- 
melhante ao de Selaginella e preenche todo o megasporo. Ele de- 
senvolve uns poucos arquegonios em uma regiao onde se rompe a 
parede do esporo. O embriao, que se desenvolve dentro do mega¬ 
protalo e do megasporo, nao apresenta suspensor. 

Filogenia. Em duas especies sul-americanas (Peru), que anti- 
gamente eram inseridas em um genero proprio Stylites , o caule 
coberto de cicatrizes foliares e maior (15 cm). O caule apresenta 
apenas uma fenda longitudinal com raizes e tern forte tendencia 
a ramificagao dicotomica. Os representantes extintos das Isoe¬ 
tales, reunidos nas familias Pleuromeiaceae e Nathorstianaceae, 
eram significativamente maiores aos seus parentes das especies 
recentes. Isso vale tambem de certo modo para Nathorstiana , do 
Carbonifero Inferior, e mais pronunciadamente para Pleuromeia , 


do buntsandstein *; nestas, os caules nao ramificados da espessura 
aproximada de um brago (com folhas curtas e um estrobilo he- 
terosporico terminal) atingiam 2 m de altura. As especies recen¬ 
tes de Isoetes encontram-se ao final de uma sequencia evolutiva, 
partindo de formas muito maiores e pouco ou nao ramificadas, 
com folhas relativamente longas (ver Sigillaria) e continuando 
com Pleuromeia, Nathorstiana, com progressivo encurtamen- 
to do caule, chegando ate as especies recentes do genero Isoetes 
(Stylites). 

Outros representantes extintos de 
Lycopodiophytina 

Com os generos Pleuromeia e Nathorstiana menciona- 
dos anteriormente, foram tambem citados representantes 


* N. de T. Buntsandstein (arenito colorido) e uma camada litostrati- 
grafica correspondente ao Triassico Inferior, com idade aproximada 
de 252 a 246 milhoes de anos. 
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extintos relacionados a Isoetales. No seu conjunto, as Lyco- 
podiophytina, com grande numero de generos arboreos, 
eram consideravelmente mais desenvolvidas, especialmente 
no Carbonifero, do que nos tempos atuais (Figura 10-190), 
e tinham isoladamente (Lepidospermae) atingido o nivel 
de organizagao da formagao de sementes. A imperfeigao 
de seus dutos de condugao e absorgao de agua pode ter 
contribuido para que os representantes arboreos tenham 
se extinguido ao final do Paleozoico, com o clima progres- 
sivamente mais seco, ou tenham sido suprimidos (Figura 
10-190) pelo surgimento de tipos com sistemas de con¬ 
dugao mais desenvolvidos (por exemplo, Cordaitidae). Os 
licopodios herbaceos e a selaginela, por outro lado, manti- 
veram-se quase imutaveis ao longo de cerca de 300 milhoes 
de anos ate o presente. Na paisagem atual, no entanto, eles 
nao tern quase nenhuma influencia, enquanto os licopodios 
arboreos, juntamente com os calamites e alguns fetos arbo¬ 
reos, dominavam a fisionomia das florestas do Carbonifero 
(ver 10.3.2, Figura 10-329). A seguir, serao tratados os gru- 
pos exclusivamente fosseis mais importantes. 

Os ramos das Asteroxylaceae eram escassa a densamente co- 
bertos por emergencias aciculares ou espinhosas, que davam 
uma aparencia de licopodio a planta. Os ramos de Asteroxylon 
mackiei , que ocorreu juntamente com Rhynia no Devoniano 
Inferior da Escocia, apresentavam um estelo estrelado em corte 
transversal (actinostelo, Quadro 4-2; Figura A, Figura 10-161B). 
Os bravos da estrela eram formados por ramificagoes de feixes 
laterais, que iam ate a base das emergencias aciculares, as quais, 



Figura 10-161 A Psilofitas. Psilophyton. Ramo portador de espo¬ 
rangios (0,75x) B Lycopodiophytina. Asteroxylon mackiei. Corte 
transversal do actinostelo; escuro: xilema, claro: floema (10x), C o 
mesmo, reconstrugao (0,33x). (A segundo Hueber; B, C segundo R. 
Kidston e W.H. Lang.) 


porem, nao apresentavam feixes vasculares. O xilema do estelo 
consistia em traqueides anelares e helicoidais. Os esporangios 
estavam posicionados diretamente sobre o caule ou associados 
a emergencias. 

Algumas familias ja desenvolviam seus esporangios sobre ou 
nas proximidades das folhas. Apesar da disposigao laxa das folhas, 
morfologicamente assemelham-se aos licopodios recentes (Lyco- 
podiales). Do Devoniano Inferior e Medio foram conservadas as 
duas familias mais importantes, Drepanophycaceae e Protolepi- 
dodendraceae. A relagao filogenetica de Drepanophycus (Figura 
10-162A) nao e clara (relagao com Zosterophyllaceae); os espo¬ 
rangios nao estavam assentados sobre folhas, mas sim entre elas, 
sobre pedicelos curtos dotados de feixes condutores. As folhas de 
Protolepidodendron (Figura 10-162B) eram bifurcadas no apice. 
Os esporangios estavam fixados na face superior de estruturas fo- 
lhosas (esporofilos; em parte tambem ramos laterais dicotomicos). 

As lepidofitas, a serem incluidas neste grupo, tinham 
40 m de altura e 5 m de diametro (Figura 10-163). Elas 
atingiram o apice de seu desenvolvimento no Carboni¬ 
fero (Figura 10-190) e tiveram importante participagao 
na formagao da hulha. Suas folhas lineares, helicoidais 
(do tipo microfilo, que, no entanto, atingiam ate 1 m de 
comprimento), tinham estomatos em duas fendas longi- 
tudinais na face inferior. Ao cairem, deixavam cicatrizes 
e almofadas foliares caracteristicas sobre o caule (Figura 
10-163B, D). As arvores eram ancoradas por rizoforos 
alinhados (solo encharcado), repetidamente dicotomicos 
(Figura 10-163A, C) que, assim como o caule, apresenta¬ 
vam crescimento secundario em espessura. Dele partiam 
muitas raizes exogenas relativamente fracas de estrutura 
unica (chamados apendices), que mais tarde se partiam e 


Figura 10-162 Lycopodiophytina, Protolepidodendrales. A Drepa¬ 
nophycus spinaeformis. Devoniano Inferior (0,25x). B Protolepido¬ 
dendron scharyanum. Devoniano Medio (0,25x). (A segundo H.J. 
Schweizer; B segundo R. Krausel e H. Weyland.) 
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Figura 10-163 Lycopodiophytina, Lepidodendrales. A, B Sigillaria. A Reconstrugao (1/80x). B Almofadas foliares (2,5). C-E Lepidodendron. C 
Reconstrugao (1/200x). D Almofadas foliares (lx). E Cone de esporofilos (lx). (A-C, E segundo K. Magdefrau; D segundo Stur.) 


deixavam inumeras cicatrizes, razao pela qual os rizoforos 
foram denominados estigmarios. 

As folhas apresentavam um sistema vascular simples, raramen- 
te dicotomico e nao tinham ainda parenquima paligadico. As 
marcas sobre as cicatrizes das folhas, reconhedveis ao lado das 


cicatrizes dos feixes vasculares em um par (Figura 10-163B) ou 
em dois pares (Figura 10-163D), caracterizam o ponto de saida 
dos cordoes de tecido esponjoso responsaveis pela aeragao, que 
corriam ao longo do cortex paralelamente as lacunas foliares. 
Os caules tinham sifonostelos (Figura 10-164A); seu floema de 
paredes finas era ainda pouco diferenciado. Um anel cambial 



Figura 10-164 Lycopodiophytina, Lepidodendrales. A Lepidodendron. Corte transversal do caule (esquema). B Bothrostrobus mundus. Corte 
longitudinal de um megasporo com protalo (35x). C Lepidocarpon lomaxi. Corte longitudinal do megasporangio (8x). - pe, periderme externa; 
ce, cortex externo; a, almofada foliar; e, envoltorio; pi, periderme interna; ci, cortex interno; m, medula; f, floema; pt, protalo; ps, parede do 
esporo; sp, parede do esporangio; x, xilema. (A segundo M. Hirmer; B segundo McLean; C segundo D.H. Scott.) 
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pouco ativo formava novos tecidos por crescimento em espessu- 
ra, sendo que as traqueides escalariformes do lenho secundario 
(com alguma varia^ao na estrutura das faixas de espessamento) 
tinham diametro bastante regular. Os raios parenquimaticos, 
em parte ja existentes, lembram um lenho recente de coniferas 
(lenho, mas sem pontoa^oes areoladas e, como em quase to- 
das as plantas do Carbonifero no Hemisferio Norte, sem aneis 
anuais). O lenho secundario era aparentemente insignificante 
para a estabilidade e condu^ao de agua das arvores. Os caules 
tinham tambem um meristema correspondente ao felogenio. 
Ele produzia especialmente celulas vivas para dentro, de modo 
que era formada uma periderme extremamente espessa em 
compara^ao com o lenho (em Lepidodendron ate 99% da se^ao 
transversal, razao pela qual foram denominadas “arvores-casca”, 
Figura 10-164A). A periderme consistia principalmente em te¬ 
cidos de sustenta^ao; alem disso, tambem participava da cap- 
ta^ao de agua atraves das ligulas, mantidas por longo tempo 
mesmo apos a queda das folhas. Os representantes podem ser 
distribuidos em dois grupos: 

Os caules das Sigillariaceae, sigilarias (Figura 10-163A) 
eram cobertos por fileiras longitudinals de almofadas foliares 
(Figura 10-163B) mais ou menos hexagonais (no crescimento 
secundario em espessura, estas aumentavam de tamanho por 
dilata^ao). Suas folhas simples, com ate 1 m de comprimento e 
10 cm de largura estavam reunidas em tufos no apice dos cau¬ 
les colunares nao ramificados ou apenas pouco dicotomicos. Na 
parte inferior da copa, pendiam ramos laterals muito curtos com 
grandes cones de esporofilos. 

Nas lepidodendraceas lepidodendros, (Figura 10-163C) as 
folhas, com alguns decimetros de comprimento, estavam dispos- 
tas helicoidalmente sobre almofadas foliares rombicas (Figura 
10-163D). Os caules eram ricamente dicotomicos e portavam 
nos apices cones de esporofilos com ate 75 cm de comprimen¬ 
to, externamente semelhantes aos cones de coniferas (Figura 
10-163C, E); nestes, um grande numero de esporofilos escami- 
formes com disposi^ao helicoidal cobria protetoramente seus 
esporangios. Os lepidodendros eram quase sem exce^ao he- 
terosporicos e tinham no megasporangio em parte apenas um 
unico megasporo com ate 6 mm de diametro; em determinados 
representantes (Lepidostrobus major), o megasporo era parcial- 
mente concrescido com a parede do esporangio, de modo que o 
desenvolvimento do protalo tinha que ocorrer no interior do es¬ 
porangio. Os protalos eram semelhantes aos das Selaginellaceae 
(Figura 10-164B). 

Algumas das formas do Carbonifero ( Miadesmia , Selagi- 
nellales, herbacea, e Lepidocarpon , Lepidodendrales, ar- 
borea), portadoras de estruturas semelhantes a sementes, 
despertam interesse. Mesmo que nao sejam aparentadas, 
elas sao reunidas como “Lepidospermae”. 

Nesses licopodios com sementes, o megasporofilo envolvia o 
esporangio (Figura 10-164C: e). Esse envoltorio era aberto no 
apice e podia receber microsporos que entrassem, sendo que a 
fecunda^ao do protalo (Figura 10-164: pt), formado dentro do 
unico megasporo existente, ocorria de maneira ainda desconhe- 
cida. O orgao inteiro permanecia sobre a planta-mae e se desen- 
volvia em uma semente; alem da parede do megasporangio, na 
forma^ao da casca participava tambem o envoltorio. Os megas- 
porofilos eram dispostos como em um estrobilo, de modo que 
eram produzidos cones seminiferos. 



Figura 10-165 Chlorobionta, Streptophyta, Psilotophytina. Habito 
de Psilotum. (Fotografia segundo A. Bresinsky.) 

Nona subdivisao: Psilotophytina, 
psilotaceas 

Nesta subdivisao sao reunidos fetos com ramificaqao di- 
cotomica (ou dela derivada) em caules e/ou folhas. Folhas 
jovens nao sao enroladas nos apices. Raizes estao em parte 
ausentes (Psilotales). 

l a Ordem: Psilotales. Esta ordem compreende ervas bai- 
xas, perenes, espinhosas, ramificadas dicotomicamente 
(Figuras 10-165 e 10-166A), com folhas dicotomicas (Fi¬ 
gura 10-166C). As especies de Psilotum tern, devido aos 
seus ramos dicotomicos e a ausencia de raizes, certa se- 
melhanqa externa com plantas primitivas extintas como 
Rhynia. Com seus esporangios laterals, em parte concres- 
cidos em sinangios, assim como suas folhas verdadeiras, 
as psilotaceas sao, em comparaqao com os psilofitos, clara- 
mente diferentes e bastante evoluidas. 

A ausencia de raizes e interpretada como redu^ao secundaria 
(ver tambem o feto aquatico secundariamente desprovido de rai¬ 
zes Salvinia e a redu^ao de raizes em epifitos). 

Os caules aereos apresentam um actinostelo ou ja uma 
tendencia a sifonostelo com medula lignificada (Figura 
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Figura 10-166 Psilotophytina, Psilotales. A-E Psilotum triquetrum. A Habito (12x). B Corte transversal da haste com actinostelo (40x). C 
Parte do caule com sinangio na axila de uma folha bifurcada (2,5x). D Corte transversal do sinangio (8x). E Esporos (25x). F, G Tmesipteris 
tannensis. F Habito (12x), G esporofilo (2,5x). H-K Psilotum triquetrum. H Protalo (15x). J Corte transversal do protalo (40x). K Espermatozoide 
(990x). - an, anterfdios; ar, arquegonios; c, camada cortical externa verde; ep, epiderme; ci, cortex interno; mi, celulas micorrizicas; f, floema; 
x, xilema. (A segundo R. von Wettstein, Pritzel; B, C, E, F segundo Pritzel; D, G segundo R. von Wettstein; H-K segundo Lawson.) 


10-166B). Os rizomas afilos, dotados de protostelo, nao 
possuem raizes (tambem o embriao carece de um primordio 
de raiz), mas apresentam rizoides tubulosos e fungos micor- 
rizicos. As folhas mais ou menos escamiformes (em Psilo¬ 
tum muito pequenas e sem nervura) sao laxas e dispostas 
helicoidalmente. Os esporangios tem uma parede pluries- 
tratificada, sao reunidos tres a tres em um sinangio (Figura 
10-166C, D) e nao possuem tapete verdadeiro (os isosporos 
sao alimentados pelas celulas estereis do arquesporio, que 
avan^am e envolvem os grupos de celulas ferteis). Os sinan- 
gios estao dispostos sobre pedicelos muito curtos na axila de 
uma folha escamiforme com apice bifurcado. 

Os gametofitos ou protalos crescem ate alguns centime- 
tros de comprimento, sao cilindricos e ramificados (Figura 
10-166H), incolores e vivem subterraneamente com auxilio 
de fungos micorrizicos (Figura 10-166J: mi). Em sua superfi- 
cie portam anteridios pluripartidos, que liberam muitos es- 
permatozoides com inumeros flagelos. Os pequenos arque¬ 
gonios (com apenas uma, raramente duas celulas do canal 
do pesco^o) sao um pouco afundados no protalo. Protalos 
especialmente vigorosos possuem feixes condutores com 
traqueides anelares lignificadas e uma endoderme. 

A ordem Psilotales pertencem apenas Psilotum e Tmesipteris 
(cada um com apenas duas especies viventes tropicais, predo- 
minantemente epifiticas). Tmesipteris (Figura 10-166F, G) tem 
folhas bifurcadas um pouco maiores, dispostas como alas no 


eixo caulinar, e cujas superficies sao paralelas ao eixo caulinar. 
As vezes, as partes aereas dicotomicas sao interpretadas como 
eixos frondosos (folhas) com suas respectivas pinas, as quais sao 
mais reduzidas em Psilotum que em Tmesipteris. As bifurcates 
raramente correspondem a dicotomias verdadeiras (divisoes 
longitudinais da celula apical trifacial); mais frequentemente, sua 
origem deve-se ao fato de que, ao lado da celula apical, uma celu¬ 
la vizinha e destinada a tornar-se uma segunda celula apical. Os 
rizoides do gametofito e do esporofito desenvolvem propagulos 
atraves dos quais ocorre propaga^ao vegetativa. Ainda nao foram 
encontrados fosseis das Psilotales. 

Antigamente, os representantes da proxima ordem eram 
inseridos entre os fetos em sentido estrito (Filicophytina). 
Atualmente, por razoes ligadas a genetica molecular, entre 
outras, eles sao aqui inseridos. 

2 a Ordem: Ophioglossales (unica familia Ophioglos- 
saceae; cerca de 80 especies isosporicas). Elas possuem 
ramos dicotomicos que consistem em uma parte verde, 
plana, assimiladora (sem parenquima pali^adico) e uma 
parte fertil, amarelada, ereta (Figura 10-167A, D). Esta 
fronde espacial tridimensional corresponde a um tipo 
de ramifica^ao primitivo, como tambem ocorre em Psilo¬ 
tum, sem que, neste caso, haja forma^ao de folhas planas 
maiores (ver, porem Tmesipteris). Frondes j ovens nao sao 
enroladas no apice (diferentemente de Marattiophytina e 
Filicophytina). Na parte portadora de esporos da fronde, 
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Figura 10-167 Psilotophytina, Ophioglossales. A-C 
Ophioglossum vulgatum. A Esporofito (0,5x). B Cor- 
te longitudinal do apice da parte foliar fertil (2x). C 
Protalo com anteridios, arquegonios com esporofi- 
tos jovens e primeira raiz com hifas de fungos (10x). 
D-G Botrychium lunaria. D Esporofito (0,5x). E Es- 
porangio visto de baixo. F Corte longitudinal de urn 
esporangio imaturo com parede pluriestratificada; 
dentro, esporocitos envoltos por celulas do tapete 
(10x), G corte do protalo (35x). - a, anteridio; ag, 
arquegonio; e, embriao; h, hifas de fungos; e, espo¬ 
rofito jovem. (A, B, D, E segundo K. Magdefrau; C, G 
segundo H. Bruchmann; F segundo K. von Goebel.) 



o crescimento em superficie e inibido. Os esporangios, 
dotados de uma parede pluriestratificada (= eusporan- 
giadas; Figura 10-167F), desenvolvem-se a partir de varias 
celulas. Este carater liga as Ophioglossales as Psilotales; ca- 
racteriza, alem disso, os licopodios, cavalinhas e tambem 
as Marattiophytina. 

O crescimento das frondes nao se da por meio de uma grande 
celula apical, mas sim com varias celulas inicias que constituem 
o ponto vegetativo. Em geral a apenas cada ano, no caule subter- 
raneo curto, forma-se uma folha com um longo pedicelo, uma 
fronde e uma pequena bainha membranosa. Nas partes basais do 
caule, encontra-se um protostelo que se divide para cima e forma 
um cilindro vascular. Os protalos subterraneos fortemente redu- 
zidos, com alguns milimetros de comprimento e desprovidos de 
clorofila sao pluriestratificados, geralmente nodulos que duram 
varios anos e vivem simbionticamente com o auxilio de fungos 
micorrizicos. Os anteridios e arquegonios sao afundados no teci- 
do (Figura 10-167C). Em algumas especies, o embriao originado 
na fecunda^ao da oosfera vive varios anos subterraneamente. 

A fronde de Botrychium tem uma parte pinada assimilado- 
ra, bifurcada e portadora de esporos. Os esporangios arre- 
dondados estao nas margens dos eixos das pinas e nao sao 
concrescidos uns aos outros (Figura 10-167D, E). No caule 
subterraneo ocorre um fraco crescimento secundario em 
espessura (unico caso entre todos os fetos recentes). 

Em Ophioglossum, a parte verde da folha e ligulada e 
com venaqao reticulada; a parte amarela, que porta duas 
fileiras de esporangios afundados no tecido e lateralmente 
concrescidos uns aos outros (Figura 10-167A), e simples e 
cilindrica. A nutriqao da planta e aparentemente apoiada 
pelos fungos micorrizicos, sempre presentes nas raizes. O 
protalo e cilindrico (Figura 10-167C). O numero de cro- 
mossomas e impressionantemente elevado (O. vulgatum n 
= 256, O. reticulatum n = 630). 


Decima Subdivisao: Equisetophytina, 
cavalinhas 

As especies inseridas nesta subdivisao sao plantas com pe- 
quenas folhas concrescidas em eixos caulinares articula- 
dos (ver Figuras 10-168 e 10-169K). 

Como caracteres comuns das cavalinhas, pode-se 
citar os seguintes: folhas pequenas em comparaqao ao 
caule, que, ao contrario das demais pteridofitas, estao 
dispostas em verticilos; organizaqao clara do caule (ge¬ 
ralmente ramificado) em nos com verticilos e entrenos 
longos (Figura 10-171 A, B); esporofilos diferentes das 
folhas assimiladoras, geralmente em formato de escudo 
com um pedicelo central, que representam na face infe¬ 
rior um grande numero de esporangios, pendentes e que 
estao reunidos em espigas terminals* em forma de pinha 
(= “flores”). 

Os representantes atuais sao reunidos na unica classe 
a seguir: 

Unica classe: Equisetopsida. Os esporofilos sao clara- 
mente diferentes dos trofofilos. Os esporangios estao as- 
sentados em grupos sobre esporofilos com formato de 
pequena mesa, nunca na axila de folhas. Os esporangios 
possuem um tapete plasmodial (nos Lycopodiopsida 
tapete secretor). O caule e articulado em nos com folhas 
verticiladas e entrenos. 

Ordem: Equisetales. As Equisetales constituem o prin¬ 
cipal grupo da classe que se diversificou desde o final do 
Devoniano ate a atualidade. Elas se caracterizam por uma 
medula oca central, rodeada por um circulo de feixes vas- 


*N. de T. Tambem conhecida como estrobilos. 
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Figura 10-168 Chlorobionta, Streptophyta, Equisetophytina. Ca- 
valinha aquatica (Equisetum fluviatile) com espigas de esporofilos. 
(Fotografia segundo A. Bresinski.) 

culares colaterais, aos quais se acrescentava lenho secun- 
dario nos representantes arboreos do Paleozoico. 

As cavalinhas (Equisetaceae, Figura 10-168) estao 
representadas na atualidade por um unico genero, Equise¬ 
tum , cujas especies (32) coincidem na sua estrutura basica 
e desenvolvimento. 

Habito. De um caule rastejante, frequentemente enterra- 
do a uma profundidade consideravel, emergem ramos ae- 
reos eretos (hastes) com celula inicial (ver 3.1.1.1, Figura 
3-2A, B), que vivem em geral apenas um ano. Eles perma- 
necem simples ou ramificam-se verticiladamente em ra¬ 
mos de segunda, terceira ordem, etc. (Figura 10-169E, K). 

As hastes estriadas sao constituidas de entrenos. 
Nos nos, separados por entrenos longos, estao assenta- 
dos verticilos (ver 4.2.2) de folhas acuminadas, dotadas 
de um feixe vascular e concrescidas nas bases em uma 
bainha que envolve o caule (Figura 10-169E). Os entre¬ 
nos sao cobertos por essas bainhas na sua base, onde eles 


tern crescimento intercalar. Em cada no, encontra-se um 
anel vascular fechado com xilema interno e floema exter- 
no (sifonostelo). Os intrenos apresentam este anel aberto 
em cordoes de feixes vasculares embebido em parenquima 
(eustelo; Figura 10-169L, Quadro 4-2 Figura A). 

Em cada no, abaixo primordios dos ramos laterais e acima, 
encontram-se tra^os foliares constituidos de protofloema das 
folhas, que irao emergir apenas nas folhas do proximo no. Os 
feixes vasculares, juntamente com seus tra^os foliares, sao alter- 
nadamente ordenados nos sucessivos entrenos (como na Figura 
10-170E). Os ramos laterais emergem entre as folhas, atravessan- 
do as bainhas. 

Pelo reduzido tamanho das laminas foliares, que logo per- 
dem sua clorofila, as hastes verdes assumem a assimila^ao. 
Os feixes vasculares colaterais (ver 3.2.4.3) sao pobres em 
xilema. As partes mais antigas do xilema logo desapare- 
cem e produzem dutos intercelulares, que aparecem nos 
cortes transversais como um circulo das chamadas ca- 
vidades carenais (Figura 10-169L). Tambem na medula 
extensa surge um grande espa^o intercelular condutor de 
ar (canal central), assim como surge no cortex um cir¬ 
culo dos chamados canais valiculares (abaixo das estrias 
superficiais dos caules). Para dentro, o cortex e limitado 
geralmente por uma endoderme uni a biestratificada com 
estrias de Caspary. 

Nas cavalinhas, as paredes celulares externas da epiderme cau- 
linar sao mais ou menos impregnadas por silica (por isso, eram 
antigamente utilizadas “erva-do-estanho” para a limpeza de ob- 
jetos de metal). Nas fendas entre as costelas localizam-se os es- 
tomatos, sempre dois lado a lado, em fileiras longitudinals. Eles 
apresentam caracteristicas proprias, ausentes nas demais plantas: 
as celulas-guarda sao totalmente encobertas pelas celulas subsi- 
diarias; com aumento do turgor as celulas-guarda se arredondam 
e, com isso, o movimento e transferido para as celulas subsidia- 
rias por meio de faixas de espessamento nas paredes vizinhas e a 
fenda estomatica (ostiolo) e aberta. 

Os esporangios sao produzidos por esporofilos com es¬ 
trutura especial. Como consequencia da forte redu^ao 
dos entrenos, os esporofilos sao reunidos no apice dos 
ramos em varios verticilos alternados, formando um eixo 
de esporofilos (estrobilo) em formato de pinha (“flores”) 
(Figura 10-169E). Os esporofilos propriamente ditos 
tern o formato de uma mesa com um so pe, em cuja face 
inferior estao localizados 5-10 esporangios em forma de 
saco (Figura 10-169F, G); seus feixes vasculares sao con- 
centricos. 

No esporangio jovem, o tecido esporogenico e envolvido por 
uma parede pluriestratificada. A camada mais interna (tapete 
plasmodial) forma, pela dissolu^ao das paredes celulares, um 
periplasmodio, que se insere entre os esporos em processo de 
arredondamento e e consumido no processo de forma^ao da 
parede externa dos esporos. Assim, na matura^ao dos esporos 
permanecem apenas as duas camadas mais externas como pare¬ 
de definitiva do esporangio. As celulas da epiderme exibem es- 
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Figura 10-169 Streptophyta, Equisetophytina, Equisetaceae. Equisetum. A Protalo 2 em vista ventral, com arquegonios (17x). B Espermatozoi- 
de (1.250x). C Embriao; 1, 2 paredes dos quadrantes; da metade situada sobre a parede basal 1 forma-se o caule e o primeiro verticilo foliar, 
da metade inferior forma-se a raiz e o haustorio (165x). D Protalo 2 com plantula (esta desenhada mais escuro) vista de lado, com o primeiro 
verticilo foliar e raiz. E-L Equisetum arvense. E Hastes ferteis que surgem de urn caule subterraneo com tuberculos; broto da haste vegetativa 
(0,5x). F e G Esporofilos com esporangios, em G abertos (6x). H Esporo com as duas bandas espiraladas (hapteros) do perisporio (360x). J 
Esporos com as bandas estendidas em estado desidratado, menos aumentado que em H (lOOx). K Haste esteril, vegetativa (0,5x). L Corte 
transversal do caule; nosfeixes vasculares, o xilema em preto; com cordoes esclerenquimaticos nas fendas e costelas (16x). - a, arquegonio; v, 
verticilo foliar; v 1 e v 2 , os primeiros verticilos; c, citoplasma; tc, tecido clorofiliano; cc, canal carenal; e, endoderme; h, hastes ferteis; f, flagelos; 
h, haustorio; n, nucleo; m, cavidade lisigena da medula; fe, fileira de estomatos; ce, cordoes de esclerenquima; cl, caule; v, hastes vegetativas; 
cv, canais vasculares; r, raiz. (A, D segundo K. von Goebel; B segundo L.W. Sharp; C segundo R. Sadebeck; E-K segundo H. Schenck.) 
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pessamentos em forma de filamentos anelares e espiralados. Os 
esporangios sao liberados por uma fenda longitudinal formada 
no lado interno, devido ao fluxo de coesao pela perda de agua 
nas paredes celulares. 

O esporangio aberto das especies recentes de Equisetum 
libera inumeros esporos verdes com parede de estrutura 
peculiar. Sobre a parede do esporo propriamente dita, for¬ 
mada pelo endosporio e pelo exosporio, foi depositado pelo 
periplasmodio um perisporio pluriestratificado. A camada 
mais externa do perisporio consiste de duas bandas estreitas, 
paralelas, espatuladas nas extremidades e que se enrolam he- 
licoidalmente em torno do esporo quando em estado hidra- 
tado (hapteros, Figura 10-169H, }). Na desseca^ao dos es¬ 
poros, os hapteros se desenrolam, mas permanecem ligados 
entre si e ao exosporio pela regiao mediana (Figura 10-169}). 
Os hapteros assim expandidos se enrolam novamente com 
o aumento da umidade (ver 7.4). Seus movimentos higros- 
copicos servem nao apenas para dispersar os esporos, mas 
principalmente para reuni-los em grupos. Desse modo, os 
gametofitos crescem frequentemente em grupos densos. Os 
esporos sao viaveis apenas por alguns dias. 

Os esporos sao todos iguais (isosporia) e germinam 
em protalos talosos verdes, fortemente lobados (Figuras 
1-169A e 6-22). 

Os protalos apresentam-se como laminas ricamente ramificadas, 
crespas, dorsiventrais, que podem ser monoicas ou dioicas. A 
determina^ao sexual dos protalos potencialmente bissexuais e 
fenotipica, determinada por fatores externos. Sob condi^oes de 
carencia, formam-se preferencialmente gametofitos cT. A matu- 
ra^ao sexual ocorre apos um desenvolvimento de apenas tres a 
cinco semanas - a fase gametofitica, sensivel a economia da agua 
e a concorrencia com os musgos, e, portanto, bastante breve. Os 
gametofitos C? sao, ao contrario dos 2> fortemente pigmenta- 
dos com carotenoides, cuja ocorrencia, conhecida tambem em 
musgos (neste caso, na parede do anteridio) e fungos (neste caso, 
gametas cf de Allomyces ), e interpretada como prote^ao contra 
radia^ao mutagenica. 

Os anteridios sao encaixados no protalo, os arquegonios 
elevam-se sobre na sua superficie. Os espermatozoides helicoi- 
dais sao formados em numero de 250 a 1.000 em cada anteridio 
e possuem muitos flagelos (Figura 10-169B). 

Na divisao do zigoto, atraves da primeira parede (parede 
basal, Figura 10-169C: 1-1), sao formadas metades que 
- ao contrario de Lycopodium (Figura 10-157D) - estao 
envolvidas na forma^ao do embriao apos outras divisoes 
(quadrantes, octantes); nao se desenvolve um suspensor. 
As primeiras folhas surgem no caule ja organizadas em 
verticilo e envolvem como um anel o apice caulinar, que 
continua o crescimento atraves de uma celula apical trifa¬ 
cial (Figura 3-2). O primordio da primeira raiz esta loca- 
lizado lateralmente ao eixo vertical (Figura 10-169C: r) e 
rompe o protalo para baixo (Figura 10-169D). 

A maioria das especies do genero Equisetum , distri- 
buida dos tropicos ate as zonas frias, prefere ambientes 
umidos. A especie sul-americana E. giganteum e alguns re- 
presentantes tropicais atingem ate 12 m de comprimento, 


enquanto nossas especies nativas* chegam a no maximo 
2 m ( E . telmateia ) de altura. 

Em Equisetum arvense , cavalinho-da-lavoura, (Figu¬ 
ra 10-169), assim como em outras especies que perdem 
suas partes aereas no inverno, ramos subterraneos curtos 
transformam-se em tuberculos de repouso arredondados, 
ricos em substancias nutritivas. Ha tambem especies sem- 
pre verdes (por exemplo, E. hyemale). 

Em determinadas especies de cavalinhas, uma parte 
das hastes permanece esteril e se ramifica abundantemen- 
te; outras hastes, inicialmente aclorofiladas, portam nos 
seus apices “flores” e se ramificam mais tarde parcimonio- 
samente, formando ramos estereis ou nao se ramificam 
(Figura 10-169E, K). 

Parentes extintos. A riqueza de formas dos Equisetopsi- 
da fosseis contraria a uniformidade morfologica das cava¬ 
linhas atuais. Elas tiveram seu apice de desenvolvimento 
no Paleozoico e se extinguiram completamente, com ex- 
ce^ao do genero Equisetum (Figura 10-190). Esse genero 
tambem representa apenas resquicios de um desenvolvi¬ 
mento maior no passado, pois no Mesozoico havia ainda 
formas arboreas de Equisetites, com crescimento secunda- 
rio em espessura. Os equisetos atuais sao, portanto, apenas 
relictos, que, no entanto, nao podemos relacionar com os 
representantes heterosporicos do Paleozoico, pois, a hete- 
rosporia presumivelmente pode derivar da isosporia, mas 
o contrario nao ocorre. Portanto, as cavalinhas recentes 
devem ter evoluido de formas ancestrais ainda mais anti¬ 
gas, ainda isosporicas. Muitas das formas extintas (Cala- 
mites, Sphenophyllum) eram heterosporicas. Assim como 
as Lepidospermas, as Equisetopsida do genero Calamocar- 
pon chegaram ate o estagio de forma^ao de sementes. 

Sphenophyllaceae. Seus restos fosseis ( Sphenophyllum) do 
Paleozoico (do Devoniano Superior ate o Permiano) caracterizam- 
-se por verticilos (em geral hexameros) com folhas de laminas ain¬ 
da bifurcadas ou cuneadas com muitas nervuras dicotomicas (Fi¬ 
gura 10-170A). As esfenofilas eram plantas herbaceas, com cerca 
de 1 m de comprimento, possivelmente estoloniferas, com habito 
semelhante ao das especies atuais de Galium**. Os caules finos, com 
entrenos longos e pouco ramificados, apresentavam um sistema 
vascular triarco com crescimento secundario (traqueides com es- 
pessamento reticulado e pontoa^oes areoladas) (Figura 10-170B). 
Os estrobilos de estrutura relativamente complicada eram isospo- 
rados em muitas especies, em outras supostamente heterosporados. 

As proximas duas familias estao completamente extintas. As 
especies de Archaeocalamitaceae, existentes apenas no Carbo- 
nifero Inferior, portavam folhas dicotomicas (Figura 10-171 A), 
cujos feixes vasculares situavam-se em linha reta nos nos e esta- 
vam dispostos em verticilos superpostos. 

As Calamitaceae diferem das Equisetaceae pelos seguintes 
caracteres: nos eixos reprodutivos alternavam-se verticilos de es- 
porangioforos em forma de escudo e bracteas lanceoladas (Figura 
10-171C). Alem das especies isosporicas, existiam tambem heteros- 


* N. de T. Da Alemanha e Europa Central. 

** N. de T. Genero da familia Rubiaceae. 
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Figura 10-170 Equisetophytina. A, B Sphenophyllales, Sphenophyllum. A S. cuneifolium. Parte do caule com folhas bifurcadas e folhas indivisas 
(0,33x). B S. plurifoliatum. Corte transversal do caule; no centra, xilema primario triangular com tres grupos de protoxilema, rodeados por xilema 
secundario (7x). C-E Equisetales, Calamitaceae. C Calamites carinatus. Reconstrugao (1/200x). D, E Arthropitys communis. D Corte transversal 
de uma parte do tronco (lOx). E Corte tangencial de caule jovem (10x). - tf, trago foliar; c, canal carenal; i, canal infranodal; m, medula; pm, pa- 
renquima medular; xs, xilema secundario; x, xilema. (A, C segundo M. Hirmer; B segundo K. Magdefrau; D segundo Knoell, E segundo D.H. Scott.) 


poricas (Figura 10-171D). Os esporos nao possuiam hapteros. O 
genero Calamites , amplamente distribuido no Carbonifero Supe¬ 
rior e Permiano, formava um importante integrante das florestas do 
Carbonifero e teve, juntamente com lepidodendros e sigilarias, uma 
significativa participagao na formagao da hulha. Algumas especies 
atingiam 30 m de altura e, como consequencia do crescimento se¬ 
cundario poderoso, um diametro de ate 1 m (Figura 10-170C, D) 
embora - como Equisetum - com uma grande medula central oca 
(arvores-cilindro). Os caules eram verticiladamente ramificados 
na maioria das especies, mas algumas especies nao ramificavam. 
Os feixes vasculares se bifurcavam (assim como em Equisetum ) na 
parte superior dos entrenos; dois ramos laterais oriundos de feixes 
vasculares vizinhos reuniam-se para formar um feixe do proximo 
entrenos, enquanto um terceiro feixe seguia para fora como trago 
foliar (Figura 10-170IE). “Canais infranodais” radiais, formados 
pela dissolugao de celulas de paredes finas serviam provavelmente 
para aeragao. As folhas (Figura 10-171B) eram simples, lanceola- 
das e uninervadas. No apice das folhas encontrava-se - como nos 
dentes de gutagao das folhas de cavalinhas atuais - um hidatodio. 


Devido a alternancia dos feixes vasculares primarios nos entrenos 
subsequentes, as folhas estavam dispostas em verticilos alternados. 

Decima primeira subdivisao: 
Marattiophytina, samambaiais 
eusporangiadas 

Classe: Marattiopsida 

Seus representantes sao plantas antigas, semelhantes as sa- 
mambaias. As especies recentes possuem no seu caule tu- 
berculado curto um conjunto de folhas grandes, varias ve- 
zes pinadas (frondes), que em geral atingem varios metros 
de comprimento. As frondes sao enroladas quando j ovens 
e apresentam na base um par de estipulas. A parede dos 
esporangios e pluriestratificada (= eusporangiada). 
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Figura 10-171 Equisetophytina, Equisetales. A Archaeocalamitaceae, Archaeocalamites radiatus (0,33x). B-D Calamitaceae. B Annularia 
stellata (0,5x). C Calamostachys binneyana. Esporangioforo em corte longitudinal, com folhas estereis (4x). D Calamostachys casheana. Corte 
tangencial do esporangioforo com tres megasporangios e urn microsporangio (22x). (A, B segundo D. Stur; C segundo M. Hirmer, modificado; 
D segundo W. C. Williamson e D. H. Scott.) 


A nerva^ao das folhas e aberta (ver, por exemplo, Ophioglos- 
sum , com nerva^ao ramificada). Os esporangios isosporados, 
com formato de capsula e dispostos em leque, sao, na maioria 
dos generos, concrescidos lateralmente em sinangios mais tarde 
ejetados (Figura 10-172B, C); em outras especies, os esporangios 
sao livres, reunidos em grupos (soros). Os protalos de vida lon- 
ga alojam fungos endomicorrizicos, mas se desenvolvem sobre 
o solo como talos verdes, autotroficos, pluriestratificados, com 
aparencia semelhante a hepaticas. Anteridios e arquegonios en- 
contram-se imersos na superficie inferior dos talos. Atualmente, 
as Marattiales vivem nas florestas tropicais, com cerca de 200 es¬ 
pecies e varios generos, por exemplo, Angiopteris na Asia (fron- 
des com ate 5 m de comprimento), Danaea na America do Sul e 
Marattia distribuida nas areas tropicais de to do o mundo. 

Filogenia. As primeiras Marattiophytina surgiram no Carbo- 
nifero. No tempo do Rotliegend*, eram significativamente mais 
diversificadas e mais distribuidas que atualmente. Elas forma- 
vam arvores com ate 10 m de altura, com troncos envolvidos por 
raizes (o representante maior e mais frequente era Asterotheca 
arborescens) e eram dominantes em rela^ao aos representantes 
leptosporangiados das Filicophytina. Megaphyton era especial- 
mente conspicuo, com frondes disticas e nao helicoidais (Figura 


*N.de T. Unidade litostratigrafica correspondente ao inicio do Per- 
miano, cerca de 270 a 299 milhoes de anos atras. 


10-172A). Uma rela^ao filogenetica mais estreita com as Equise¬ 
tophytina identificada recentemente e morfologicamente pouco 
plausivel, com exce^ao do esporangio do tipo eusporangiado, e 
tambem insegura do ponto de vista da filogenia molecular. 

Decima segunda subdivisao: 
Filicophytina, samambaias 
leptosporangiadas 

Os representantes desta subdivisao de fetos, tambem os 
fetos em sentido estrito (unica classe: Filicopsida; Figura 
10-173), sao dotados de grandes megafilos, frequentemen- 
te divididos, conhecidos como “frondes” Como nos Equi- 
setopsida, caules, raizes e folhas crescem em geral de celulas 
apicais e nao de grupos de celulas iniciais, ou seja, diferen- 
temente das Lycopodiopsida. Os esporangios situam-se 
na margem das folhas ou, geralmente, na face inferior das 
folhas. A parede do esporangio e sempre uniestratificada 
(= leptosporangiada; comparar com eusporangiados Lyco- 
phytina, Psilophytina, Equisetophytina e Marattiophytina). 

As frondes, em geral pecioladas e com rica nervaqao, 
sao enroladas no apice quando jovens. Esse enrolamento e 
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Figura 10-172 Streptophyta, Marattiophytina. A Feto arboreo da 
Marattiaceae Megaphyton, reconstrugao (Carbonffero Superior). No 
tronco, em duas fileiras, as cicatrizes das frondes caidas. Base do 
tronco reforgada por um manto de raizes caulinares crescendo para 
baixo. B Ptychocarpus unitus. Carbonffero Superior. Face inferior da 
fronde com sinangios (8x), C o mesmo, corte transversal do sinan- 
gio (60x). (A segundo M. Flirmer; B, C segundo B. Renault.) 


causado pelo crescimento mais rapido da face inferior do pri- 
mordio foliar e se iguala mais tarde. As folhas, com desenvol- 
vimento geralmente acroplastico (ver 4.3.1.2) portam grande 
numero de esporangios reunidos em grupos (soros), prefe- 
rencialmente na face inferior. Geralmente, o caule e pouco 
ou nao ramificado. A origem das laminas foliares a partir 
de sistemas de telomas e a posigao tardia dos esporangios 
na face inferior por crescimento mais pronunciado da face 
superior da folha podem ser imaginadas como no tipo da 
Figura 10-174A-H. Um estagio intermediary fossil e repre- 
sentado na Figura 10-174J. A formagao das grandes frondes 
pinadas tambem pode ser considerada desse mesmo modo. 

As samambaias, como plantas em geral esciofilas, estao 
distribuidas por toda a Terra em grande numero de especies 



Figura 10-173 Chlorobionta, Streptophyta, Filicophytina. Frondes 
verdes da samambaia-ramalhete (Matteucia struthiopteris); os espo- 
rofilos nao sao visfveis. (Fotografia segundo A. Bresinsky.) 


(cerca de 9.000). Elas atingem seu desenvolvimento princi¬ 
pal nos tropicos, onde sao encontradas em grande diversi- 
dade de formas, desde anas reduzidas a poucos milimetros 
de tamanho (por exemplo, especies de Didymoglossum da 
familia Hymenophyllaceae) ate arvores com 20 m de altura 
(Figura 10-175). O caule lenhoso, frequentemente da grossu- 
ra de um brago, das samambaias arboreas (familia Cyathe- 
aceae, generos Cyathea , Dicksonia , Cibotium) em geral nao e 
ramificado e apresenta no seu apice uma roseta de frondes 
multipinadas com ate 3 m de comprimento, dispostas em ge¬ 
ral helicoidalmente. As samambaias europeias, ao contrario, 
sao em geral herbaceas e possuem um rizoma perene ereto 
ou subterraneo pouco ramificado, que, em Pteridium , pode 
chegar a 40 m de comprimento e 70 anos de idade. 

Os caules - rizomas nas formas herbaceas - tern em 
geral um protostelo quando j ovens e, nas partes mais ve- 
lhas, modificam-se para uma estrutura sifonostelica e 
polistelica com grande diversidade de formas (Quadro 4-2 
Figura A); o xilema e geralmente central e o floema perife- 
rico (Figuras 10-176 e 10-177A, ver 3.2.4). Raramente sao 
tambem formados elementos de vaso (como em Pteridium 
aquilinum , Figura 10-176). O sistema vascular e envolvido 
por uma endoderme (Figura 10-176). Crescimento secun- 
dario nao ocorre, de modo que a estabilidade dos caules e 
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Figura 10-174 Streptophyta. Samambaias. A-D Transformagao de telomas ferteis em esporofilo. E-H Deslocamento dos esporangios para a 
face inferior da folha. J Esporofilo de Acrangiophyllum do Carbonifero Superior (planta de habito semelhante aos fetos com posigao sistemati- 
ca desconhecida) (7x). K-M Plantas semelhantes aos fetos. Nervagao das pinas, K nervagao em leque (Archaeopteris, Devoniano Superior), L 
nervagao pinada (Alethopteris, urn representante das samambaias com sementes do Carbonifero Superior), M nervagao reticulada ( Linopteris , 
Carbonifero Superior) (12x). (A-H segundo W. Zimmermann; J segundo S. Mamay; K-M segundo A.C. Seward, W. Gothan.) 


produzida de forma diferente dos Lycopodiopsida e Equise- 
topsida: os inumeros tragos foliares dispoem-se no cortex 
em geral por um trajeto bastante longo e contribuem - jun- 
tamente com placas de esclerenquima (Figura 10-177A) - 
para sustentagao dos eixos (ver tambem 3.2.3). Em muitas 
especies arboreas, a capacidade de sustentagao e tambem 
aumentada por um manto de raizes caulinares, em parte 
extraordinariamente espesso (ate alguns dedmetros). 

Nos megafilos as nervuras se ramificam de diversas 
formas. Ocorrem folhas dicotomicas (Figura 10-183) ou 
de nervuras dicotomicas (Figura 4-59A; em folhas com su¬ 
perficies compostas), em regra apenas em cotiledones ou 
folhas de plantulas. As folhas assumem diferentes formas 
no estagio plenamente desenvolvido. Frequentemente, sao 
frondes pinadas (por exemplo, bi a pluripinadas em Pteri- 
dium aquilinum , samambaia-aguia; bipinada em Dryopte- 
risfilixmas , samambaia vermifuga Figura 10-178; pinada 
simples em Polypodium vulgare , polipodio), mas tambem 
podem ser folhas simples com nervura mediana dominan- 
te e nervuras laterais menos pronunciadas ( Phyllitis sco- 
lopendrium , lingua-de-veado, Figura 10-177C). Seu cres- 
cimento apical, mantido por um tempo muito longo ou 
quase indeterminado, e devido, contrariamente as folhas 
de espermatofitas, a uma celula apical bifacial, que muitas 
vezes e mais tarde substituida por um grupo de iniciais. 

Frequentemente, o desenvolvimento das folhas se prolonga por 
muitos anos. Em Pteridium aquilinum , por exemplo, cada ramo 
curto produz apenas uma folha por ano, a qual precisa de tres 
anos para completar seu desenvolvimento. As folhas, princi- 
palmente nas especies arboreas, deixam apos a morte cicatrizes 
grandes e conspicuas, que permanecem por varios anos apos sua 
formagao (Figura 10-175). A estrutura histologica, com paren- 
quimas paligadico e esponjoso, assemelha-se amplamente aquela 
das folhas de plantas terrestres superiores, mas a epiderme das 
samambaias em geral apresenta cloroplastidios. 


Os esporangios (Figura 10-150) desenvolvem-se a par- 
tir de uma celula epidermica e sao protegidos por uma pare- 
de fina que consiste em apenas uma camada de celulas, apos 
a dissolugao precoce do tapete. Os esporangios sao produzi- 



Figura 10-175 Filicophytina, Cyatheales. Cyathea crinita. Samam- 
baia arborea do Ceilao (1/1 OOx). (Segundo H. Schenck.) 
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Figura 10-176 Filicophytina, Polypodiales. Pteridium aquilinum. 
Sistema vascular em cortes transversal e longitudinal (lOOx). - e, 
endoderme; pf, tecido parenquimatico fundamental; cc, celulas cri- 
vadas; v, vasos escalariformes. (Segundo K. Magdefrau.) 



Figura 10-177 Filicophytina. A Polypodiales, Pteridium aquilinum. 
Corte transversal do rizoma (7x). B Aspienium nidus. Esquema do 
crescimento. C Phyllitis scoiopendrium (0,25x). - fe, feixe condutor 
externo; e, epiderme; fi, feixe condutor interno; p, parenquima; pe, 
placas esclerenquimaticas; ae, anel esclerenquimatico. (A, C segun¬ 
do K. Magdefrau; B segundo W. Troll.) 


dos em grande numero na margem ou, geralmente, na face 
inferior das folhas (Figura 10-178B-D). Em geral, os esporo- 
filos sao externamente pouco diferentes das folhas estereis 
(trofofilos); porem, em alguns generos - principalmente por 
redu^ao da lamina filiar - eles apresentam formas muito di¬ 
ferentes destas (comparar Matteuccia, Blechnum , Osmunda). 

No caso tipico (por exemplo, nas derivadas Poly¬ 
podiales, as quais pertence a maioria das especies euro- 
peias), muitos esporangios sao reunidos em soros. Estes 
emergem sobre uma eleva^ao do tecido foliar, a placenta 
(Figura 10-178B; tambem denominada receptaculo) e em 
muitas especies sao cobertos e protegidos por uma proje- 
^ao membranosa da area foliar, o chamado veu indusio; 
(Figura 10-178B-D). Cada esporangio isolado representa, 
no estagio maduro, uma pequena capsula pedicelada, que 



Figura 10-178 Filicophytina, Polypodiales. Dryopteris. A Flabito 
(0,25x). B Corte do soro; placenta com esporangios e indusio em 
forma de guarda-chuva (30x). C Pinas com soros jovens, ainda co¬ 
bertos pelo indusio, D o mesmo, em estagio tardio, com indusios 
encolhidos (3x). (A, C, D segundo FI. Schenck; B segundo L. Kny.) 
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contem um grande numero de meiosporos quase sempre 
iguais (isosporia). Bastante caracteristico e um anulo com 
diferencia^ao especial, que nas Polypodiaceae percorre o 
dorso e o apice do esporangio ate o meio da parte ventral, 
formando uma fileira de celulas projetadas (o chamado 
arco) com paredes radiais e internas fortemente espes- 
sadas (Figura 10-182D). Por meio de um mecanismo de 
coesao (com auxilio das celulas de separa^ao do estomio, 
ver 7-4 e Figura 7-37), o anulo provoca a abertura e o lan- 
^amento dos esporos. 

Do esporo em germina^ao desenvolve-se o protalo 
haploide, de vida curta (Figuras 10-150A, B; 10-179), 
que atinge no maximo alguns centimetros de compri- 
mento e em geral porta os dois tipos de gametangios 
(anteridios e arquegonios). A determina^ao sexual e, 
portanto, normalmente haplomodificadora, os prota- 
los sao haplomonoicos. Apenas a Gleicheniaceae aus- 
traliana Platyzoma forma dois tipos de esporos, que se 
desenvolvem em protalos unissexuados (haplodioicos) 
(Figura 10-179D, E). 

Primeiramente, e formado um “protonema” filamentoso, dota- 
do de rizoides; este e, porem, raramente bastante desenvolvido 
e, por exemplo, em Trichomanes (Hymenophyllales) e Schi- 
zaea (Schizaeales), porta em seus ramos os anteridios e, sobre 
ramos pluricelulares laterais especiais, os arquegonios (Figura 
10-179C). Normalmente, o estagio de filamento e curto e pro- 
duz no apice, ja apos a forma^ao de poucas celulas, uma celula 
apical bifacial, cujos segmentos continuam se dividindo (Figura 


10-179A, B) e levam assim a forma^ao do protalo. Em geral o 
protalo e cordiforme, membranoso, aderido ao substrato (Figu¬ 
ra 10-150A). Finalmente, a celula apical e substituida por varias 
celulas iniciais. 

Anteridios e arquegonios surgem sobre a face contra- 
ria a da incidencia da luz; portanto, normalmente sobre 
a face inferior proxima ao solo e a umidade. Ao termino 
de seu desenvolvimento, eles sao pouco ou nada encaixa- 
dos no tecido. Os arquegonios formam-se em geral mais 
tarde que os anteridios; sob nutri^ao muito deficiente a 
forma^ao de arquegonios e completamente suprimida. 

Os anteridios sao estruturas emergentes esfericas, assentadas 
sem pedicelo sobre uma celula epidermica, da qual se formaram 
a partir de proje^oes papilosas e uma parede transversal (Figura 
10-180). Os espermatozoides formados por eles sao espiralados 
e pluriflagelados (Figura 10-180F) e consistem - como em todas 
as arquegoniadas - praticamente so nos nucleos. Eles apresen- 
tam inicialmente na extremidade posterior um resto plasmatico 
em forma de vesicula com pequenos plastidios e graos de amido 
como substancia de reserva, que e desprezado antes da entrada 
no arquegonio. 

Os arquegonios surgem na parte mediana pluriestratificada 
de protalos mais velhos, atraves de divisoes a partir de uma celu¬ 
la superficial. No interior do primordio, formam-se uma celula 
do canal do pesco^o e uma celula central; esta se divide nova- 
mente produzindo a oosfera e a celula do canal ventral (Figura 
10-180M). Em algumas especies, podem ainda ocorrer mais ce¬ 
lulas do canal do pesco^o (ver introdu^ao aos fetos para aspectos 



Figura 10-179 Filicophytina. A, B Polypodiales. Desenvolvimento do protalo de Matteuccia struthiopteris a partir do esporo (70x). A 11, B 21 
dias de idade, com celula apical ca e segmentos formados por ela (I a X). C Hymenophyllales. Trichomanes rigidum. Protalo filamentoso com 
arquegonioforos a, um dos quais com plantula. D, E Gleicheniales. Platyzoma microphyllum (20x). Protalo d\ E o mesmo, protalo J. - a, 
arquegonioforo; ca, celula apical. (A, B segundo Dopp; C segundo K. von Goebel; D, E segundo P. Tryon.) 
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Figura 10-180 Filicophytina, Polypodiales. A-E Desenvolvimento do anterfdio de Dryopteris filix-mas (250x). Explicagoes no texto. F Esper- 
matozoide de Thelypteris palustris (3.000x). G-N Desenvolvimento do arquegonio de Dryopteris filix-mas (200x). Explicagoes no texto. (A-E 
segundo L. Kny, completado segundo Schlumberger e Schraudolf; F segundo Dracinschi; G-N segundo L. Knyy.) 


filogeneticos comparados). Apos o rompimento das celulas do 
canal ventral e do canal do colo, da hidratagao da mucilagem ali 
localizada e da abertura do apice do pescogo, o arquegonio esta 
maduro para a fecundagao. Os espermatozoides sao atraidos qui- 
miotaticamente para o pescogo do arquegonio e para a oosfera 
(ver 7.2.1.1). 

Apos as primeiras formagoes de parede no zigoto (Figu¬ 
ra 10-181A), o primordio caulinar (Figura 10-181: c) do em- 
briao localiza-se endoscopicamente ao lado do futuro hausto- 
rio (Figura 10-181: h). O primordio da primeira folha (Figura 
10-181: f) e da raiz (Figura 10-181: r) estao voltados contra 
o pescogo do arquegonio. No embriao desprovido de suspen- 
sor, a raiz surge lateralmente em relagao ao eixo longitudinal 
- como em todas as pteridofitas - e nao em oposigao ao apice 
caulinar. Como o arquegonio esta na face inferior do prota- 



Figura 10-181 Filicophytina, Polypodiales. Pteridium aquiiinum, 
desenvolvimento do embriao. A No arquegonio, apos as primeiras 
formagoes de parede. B Em estagio avangado, o haustorio dentro 
do ventre expandido do arquegonio. - a, ventre do arquegonio; f, 
primeira folha; h, haustorio; p, protalo; c, primordio caulinar; r, raiz. 
(A segundo W. Zimmermann; B segundo W. Flofmeister.) 


lo, a parte caulinar e a primeira folha do embriao precisam 
curvar-se gravitropicamente apos sua saida do arquegonio (Fi¬ 
gura 10-18IB). O esporofito permanece ainda algum tempo 
ligado ao protalo por meio do haustorio (Figura 10-181: h), 
ate que este morre. A raiz primaria e mais tarde complemen- 
tada por inumeras raizes caulinares laterais. A posigao do eixo 
de polaridade do embriao nao e alterada nem por gravidade 
nem pela luz. Por consequencia, nas samambaias o protalo ja 
precisa apresentar uma polaridade, que entao e transferida ao 
citoplasma da oosfera. 

Nas folhas de especies isoladas, podem se formar gemas 
auxiliares, que se desprendem e servem para a propaga- 
gao vegetativa. Tambem para essa finalidade, caules e ate 
mesmo folhas podem se transformar em propagulos. Mui- 
tas especies diferem do processo normal da alternancia 
de geragoes por meio de apogamia e aposporia. Em geral, 
trata-se de formas poliploides das quais muitas apresen- 
tam elevado numero de cromossomos. 

Sistematica. A classificagao em ordens esta baseada em 
caracteres dos esporangios e sua formagao e a distribuigao 
sobre os esporofilos ou trofofilos, assim como em carac¬ 
teres de esporos e reprodugao (frequentemente isosporia, 
raramente heterosporia). As ordens a seguir sao caracteri- 
zadas por isosporia. 

Nas Osmundales, os esporangios, que nao apresentam anu- 
lo, nao sao reunidos em soros. Um grupo de celulas espessa- 
das e responsavel pela ruptura do esporangio no apice (Figura 
10-182A). Na samambaia-real (Osmunda regalis ), as partes 
superiores de folhas verdes sao transformadas em esporangio- 
foros. As folhas das Hymenophyllales sao em geral delicadas e 
consistem em uma lamina uniestratificada sem estomatos. Nas 
Gleicheniales, os esporangios tern um anulo transversal na sua 
metade superior. Entre as dicotomias das frondes, encontram- 
-se “gemas dormentes” (Figura 10-183). Nao esta clara a posigao 
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Figura 10-182 Filicophytina, esporangios. A Osmunda regalis (Osmundales, estomio aberto, 40x). B Anemia caudata (Schizaeales). C Hy- 
menophyllum dilatatum (Flymenophyllales). D Dryopteris filix-mas (Polypodiales, anulo e estomio em vistas frontal e lateral) (B-D 70x). (A, B 
segundo C. Luerssen; C segundo F.O. Bower.) 


de Platyzoma , que apresenta um indicio de heterosporia (Figura 
10-179D, E). Os esporangios das Schizaeales sao caracterizados 
por um anulo transversal localizado abaixo do apice (Figura 
10-182B), que permite a abertura deste por uma fenda longitudi¬ 
nal. Os representantes das Cyatheales sao em geral arboreos, ou 
seja, plantas com ate 20 m de altura (Figura 10-175). A maioria 
das samambaias europeias pertence a ordem Polypodiales, cujos 
esporangios estao na face inferior das folhas reunidos em soros 
com ou sem indusio. As vezes, os esporangios estao em esporofi- 
los proprios que diferem claramente dos trofofilos verdes, como 
por exemplo em Matteucia struthiopteris e Blechnum spicant. 
Frondes e soros tern estruturas diversificadas (ver tambem Figu- 
ras 4-59A, 10-177C, 10-178C e 10-189). ► 

Por sua heterosporia, as ordens seguintes diferem conside- 
ravelmente das ordens anteriormente tratadas. 

Ordem: Salviniales, samambaias aquaticas (Figura 
10-184). A este grupo de samambaias aquaticas altamen- 
te desenvolvidas nos seus caracteres generativos (hete- 



Figura 10-183 Filicophytina, Gleicheniales. Gleichenia circinata, 
Australia (0,2x). (Segundo K. Magdefrau.) 


rosporia) pertencem cerca de 100 especies habitantes 
aquaticos ou de brejos, classificadas em cinco generos e 
tres familias. Seus esporangios (mega e microsporan- 
gios) nao apresentam anulo e sao formados na base das 
folhas (por exemplo, Figura 10-185C). Os esporangios 
estao em grupos (soros) envolvidos por seus respecti- 
vos indusios; estas estruturas complexas sao chamadas 
esporocarpos. Os meiosporos sao envolvidos por uma 
substancia espumosa (perisporio), que e originada pelo 
tapete plasmodial. 

Familia Salviniaceae. A esta familia pertencem sa¬ 
mambaias aquaticas, em sua maioria tropicais, em geral 
flutuantes (mais raramente tambem sobre solo umido). 
Das 10 especies do unico genero Salvinia , apenas S. na- 
tans (Figura 10-185) ocorre na Europa Central. Em cada 
no de seu caule pouco ramificado situam-se tres folhas. 
As duas folhas flutuantes superiores (Figura 10-185A), 



Figura 10-184 Chlorobionta, Filicophytina, Salviniales. Pati- 
n h o-d ’ a g u a (Salvinia) cobrindo a superffcie da agua com suas folhas 
flutuantes. (Fotografia segundo A. Bresinsky.) 
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verdes, ovais, sao ricamente dotadas de espagos inter- 
celulares e apresentam pequenos estomatos na super- 
ficie superior. A folha inferior (Figura 10-185: fs), ao 
contrario, e dividida em inumeras pontas filamentosas 
e pilosas que penetram na agua (folha submersa) e assu¬ 
me a fungao das raizes ausentes (heterofilia, ver 4.3.2). 
Na base das folhas submersas localizam-se, em gru- 
pos, os recipientes de esporangios (sorocarpos, Figura 


10-185A) esfericos. Eles encerram os esporangios, que 
emergem sobre uma placenta colunar (Figura 10-185C) 
(parte modificada da folha submersa). O envoltorio de 
cada soro e formado por um indusio biestratificado. 
Este surge como uma parede anelar, que cresce em for¬ 
ma de jarro e finalmente envolve o soro como uma esfe- 
ra oca. Cada esporocarpo contem um soro com muitos 
microsporangios ou megasporangios em menor nume- 



Figura 10-185 Filicophytina, Salviniales. Salvinia natans. A Parte da planta em vista lateral, com sorocarpos arredondados (0,75x), B o mesmo, 
em vista superior (0,75x). C Megassorocarpo e microssorocarpo em corte longitudinal (8x). D Microsporangio (55x). E Microsporos embebidos 
em substancia espumosa (250x). F Megasporangio com megasporos, estes envolvidos por perisporio, em corte longitudinal (55x). G-J Protalo 
Cf. G Divisao dos microsporos em tres celulas l-lll (860x). H Protalo maduro em vista lateral, J em vista ventral. A celula I se dividiu nas celulas 
do protalo cp 1 e cp 2 (protalo pc 1 celula rizoidal sem fungao), a celula II se dividiu nas celulas estereis cr v cr 2 e nas duas celulas espermatoge- 
nicas cg v que formam cada uma dois espermatozoides; a celula III dividiu-se nas duas celulas estereis cl 3 , cl 4 e nas duas celulas espermatoge- 
nicas cg 2 . As celulas sp 1 sp 1 e sp 2 sp 2 sao dois anteridios, as celulas cl 3 -cl 4 suas celulas parietais; os algarismos 1-1 e 2-2 marcam a posigao das 
primeiras paredes celulares (640x). K Embriao em corte longitudinal, protalo com cloroplastidio, f r f 3 as primeiras folhas (lOOx). - ar, resto do 
arquegonio; f r f 3 , folha; e, embriao; es, exosporio; h, haustorio; ma, megassorocarpo; mi, microssorocarpo; p, perisporio; pr, protalo; cp v cp 2 , 
celulas protalo; e, celula do esporo; cg^ cg 2 , celulas espermatogenicas; ac, apice caulinar; pe, parede do esporangio; cl r cl 4 , celulas estereis; fs, 
folha submersa. (A, B segundo G. W. Bischoff; C-F segundo E. Strasburger, G-J segundo W.C Belajeff; l< segundo N. Pringsheim.) 
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ro (Figura 10-185C: mi, ma). A determinate) sexual e 
diplomodificadora. Ambos os tipos de esporangio sao 
pedicelados e o pedicelo dos microsporangios e sempre 
ramificado. 

Os microsporangios contem 64 microsporos em 
tetrades, embebidos no perisporio (Figura 10-185E). Os 
microsporos desenvolvem - inicialmente ainda dentro do 
microsporangio - um microprotalo tubuloso, constituido 
de poucas celulas. Este rompe a parede do esporo seme- 
lhante a um tubo polinico. Dois anteridios, fortemente 
reduzidos, sao formados subapicalmente no microprota¬ 
lo (Figura 10-185H), cada anteridio produz duas celulas 
espermatogenicas e, finalmente, quatro espermatozoides 
helicoidais pluriflagelados, que chegam a agua quando a 
parede celular e rompida. 

Nos megasporangios, das oito celulas-maes de 
esporos, sao formados 32 nucleos haploides, dos quais 
apenas um continua seu desenvolvimento, de modo que 
cada esporangio contem apenas um unico megasporo 
grande, densamente preenchido com graos de proteina, 
gotas de oleo e graos de amido (Figura 10-185F). No 
apice do megasporo, o nucleo esta embebido no plas¬ 
ma denso. Um megaprotalo (Figura 10-185K) de celulas 
pequenas se forma em posi<;ao apical no megasporo e 
rompe com sua fronte o perisporio vesiculoso-espumo- 
so rigido em suas tres fendas apicais pre-formadas. Com 
isso, a parede do esporo se rompe irregularmente nas 
costuras da celula. A parte basal do megasporo (Figura 
10-185:1), rica em substancias nutritivas, permanece no 
esporangio e e essencial para a nutri^ao das estruturas a 
serem formadas no megaprotalo (ate o novo esporofito). 
No megaprotalo, rico em cloroplastidios, surgem ape¬ 
nas alguns arquegonios apicais. De suas oosferas desen¬ 
volvem-se, apos a fecunda^ao, apenas um embriao, que 
inicialmente e envolvido pelo megaprotalo. O esporofito 
jovem permanece ligado ao megaprotalo (ate a forma- 
9 ao completa do primeiro verticilo de folhas) atraves de 
um haustorio (Figura 10-185K) ou um pedicelo que se 
alonga rapidamente. 

Familia: Azollaceae. A esta familia pertence o genero Azolla , 
distribuido preferencialmente nos tropicos. As plantinhas 
aquaticas delicadas, ricamente ramificadas, portam folhas den¬ 
samente dispostas em distribuido distica e longas raizes (Fi¬ 
gura 10-186A) na face inferior do caule. Cada folha e dividida 
em um lobo flutuante superior assimilador e um lobo inferior 
mergulhado na agua. Em cavidades do lobo superior vive a 
cianobacteria fixadora de nitrogenio Anabaena azollae , como 
simbionte (Figura 10-186C), razao pela qual Azolla e utilizada 
na aduba^ao verde em lavouras de arroz. Os microsporos sao 
envolvidos em perisporio espumoso apos a libera^ao, com o 
que se formam estruturas esfericas, massulas flutuadoras. Cada 
massula e ocupada por farpas pediceladas, os gloquidios (Figu¬ 
ra 10-186D), que se originam no periplasmodio do tapete. As 
farpas servem para fixa^ao ao megasporo, que flutua na agua 
com um corpo cheio de ar. 



Figura 10-186 Filicophytina, Salviniales. Azolla. A A. caroliniana. 
Planta vista de cima (4x). B A. filiculoides. Apice caulinar visto de 
cima (12x). C Corte longitudinal do lobo superior de uma folha; na 
cavidade, Anabaena azollae. D A. caroliniana. Parte de uma massu¬ 
la com gloquidios (106x). (A, C segundo E. Strasburger; B segundo 
K. von Goebel.) 


Familia: Marsileaceae. A familia consiste nos generos Marsi- 
lea e Pilularia. O primeiro e representado por M. quadrifolia , o 
trevo-de-quatro-folhas (Figura 10-187A), que esta extinto na 
Alemanha. A especie tern um caule rasteiro, ramificado, com 
folhas isoladas, longo-pecioladas, cuja lamina se constitui de 
dois pares de pinas muito proximos. O movimento de sono ob- 
servado nas folhas nao ocorre nas demais samambaias. Sobre 
a base do peciolo emergem, aos pares (em outras especies em 
numero maior), os sorocarpos ovais pedicelados. Ao contrario 
das Salviniaceae, neste caso o envoltorio do sorocarpo forma-se 
a partir de uma parte assimiladora da folha, cujo crescimen- 
to maior na face inferior provoca a imersao da estrutura dos 
soros. Neste caso, cada sorocarpo envolve varios soros (Figura 
10-187C). O genero Pilularia , com a especie europeia P. glo- 
bulifera , difere de Marsilea por apresentar folhas simples linea- 
res, em cuja base os sorocarpos esfericos sao formados isola- 
damente (Figura 10-187H), tendo seu primordio tambem em 
uma parte assimiladora da folha. Os sorocarpos de Pilularia 
contem muitas cavidades de soros. As folhas dos dois generos 
sao, como nas demais samambaias, enroladas como um caracol 
quando jovens (Figura 10-187A, H; crescimento acroplastico, 
ver 4.3.1.2). 

Foram comprovados fosseis de Azolla do Carbonifero Infe¬ 
rior, de Salvmia do Carbonifero Superior e de Pilularia a partir 
do Mioceno. Na America do Norte Salvinia esta extinta desde o 
Mioceno. 
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Figura 10-187 Filicophytina, Marsileales. A Marsilea quadrifolia. Habito (0,67x). B Corte do sorocarpo jovem; hachurado: primordio do soro 
(200x). C Sorocarpo maduro (8x). D Sorocarpo aberto de M. salvatrix (lx). E Microsporo germinado com dois anteridios (150x). F Esperma- 
tozoide (700x). G Arquegonio (150x). H Pilularia globurifera, habito (0,67x). - g, anel de gelatina; fc, feixe condutor; me, megasporangio; mi, 
microsporangio; s, sorocarpo; ss, saculos de soros. (A, FI segundo G.W. Bischoff; B segundo Johnson; C segundo K. Magdefrau; D segundo J. 
Flanstein; E segundo W.C. Belajeff; F segundo L.W. Sharp; G segundo D.H. Camplbell.) 



Para revisao, a historia do surgimento dos diferentes fetos 
sobre a Terra (em compara^ao com outras plantas e com 
os fungos) e representada na Figura 10-190. O ciclo vital 
de fetos isosporicos e heterosporicos esta resumido em 
compara^ao com o dos musgos e espermatofitas (homo- 
logias) na Figura 10-191. 


Figura 10-188 Filicophytina, Polypodiales. Polypodium vulgare 
(80x). (Segundo K. Magdefrau.) 
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Quadro 10-8 


Ocorrencia e forma de vida dos fetos 

Os fetos estao distribuidos em todas as zonas climaticas, mas 
atingem nos tropicos - principalmente as Marattiophytina, Fili- 
cophytina e Lycopodiophytina - tanto seu tamanho mais expres- 
sivo (fetos arboreos) quanto o maior numero de especies. Como 
os musgos, eles preferem ambientes mais umidos, mas chegam 
com especies isoladas as regioes mais secas. Os ambientes sa- 
linos sao evitados; apenas Acrostichum auerum habita mangues 
de todas as regioes tropicais. 

Os fetos desenvolveram atributos morfologicos e fisiologi- 
cos em adaptagao as diferentes condigoes da vida sobre terra 
firme e ocorrem nas mesmas formas de vida como as esper- 
matofitas (Figura 4-19). Em relagao ao seu suprimento hfdrico, 
ocupam uma posigao intermediaria entre os musgos e as esper- 
matofitas. Os protalos da maioria dos fetos sao menos resisten- 
tes a dessecagao que os protonemas dos musgos. Na maioria 
das especies, porem, a planta verde adulta do feto e autonoma 
quanto a economia de agua (fetos homeofdricos), ao contrario 
das briofitas, que dependem da regulagao hfdrica do ambien- 
te, e suportam grande dessecagao (peciloidricas). Certamente, 
varias especies peciloidricas de Selaginella (Lycopodiophytina) 
e de Filicophytina (como, por exemplo, Ceterach, Notholaena e 
Cheilanthes) podem fazer com que suas folhas absorvam agua e 
voltem a vida, apos varios meses de dessecagao. 

A condugao interna e decisiva para o suprimento hfdrico; 
alguns fetos contam com dispositivos acessorios para a absor- 
gao capilar e armazenamento de agua (Ifgula das Selaginellace- 
ae e Lepidodendrales). 

Os relativamente poucos xerofitos entre os Filicophytina, 
por exemplo, sao protegidos da dessecagao por deposito de ce- 
ras, por urn revestimento de escamas paleaceas e tricomas ou 
tambem por suculencia no caule (Davallia) ou nas folhas (por 
exemplo, algumas especies de Polypodium). Nos habitantes de 
ambientes umidos (higrofitos) observamos gutagao, seja por 
hidatodios nos dentes da bainha foliar de Equisetum, seja por 
“covas de agua” proprias em alguns fetos (Figura 10-188). 

Alem das especies perenifolias dos generos Lycopodium, 
Selaginella (Lycopodiophyta), Equisetum (E. hyemale ; Equiseto- 
phytina) e Polypodium (Filicophytina), grande parte dos fetos das 
regioes temperadas e frias e decfdua (ver briofitas, para compa- 
ragao). Em suas diferentes divisoes, os fetos atingiram o habito 
arboreo (fanerofito; formas de vida, Figura 4-19) em parte ja no 
Devoniano e Carbonffero: por exemplo, entre as Lycopodiophyti¬ 
na, Sigillaria, Lepidodendron, Pleuromeia ; entre as Equisetophyti- 
na, Calamithes ; entre as extintas samambaias com sementes, 
diversas Primofilices (Megaphyton, Figura 10-172A), mas tam¬ 
bem em alguns generos entre as samambaias leptosporangia- 
das recentes (Cyathea, Figura 10-175). A condigao para isso foi o 


reforgo dos eixos (em parte por crescimento secundario em es- 
pessura, mais frequentemente atraves de outras estruturas) e a 
formagao efetiva dos tecidos de condugao. Entre os fanerofitos, 
estao tambem os fetos trepadores (lianas) e epiffticos, espe- 
cialmente diversificados nos tropicos: Gleicheniaceae tropicais; 
Lygodium e Salpichlaena, com raques flexfveis de ate 15 m de 
comprimento; especies isoladas de Polypodium como trepadei- 
ras por raizes de troncos de arvores nos tropicos; Platycerium 
e Drynaria como epffitos, os quais acumulam humus com suas 
folhas (Figura 10-189). Alguns fatores levam a crer que todos os 
fetos viventes descendem de ancestrais arboreos perenifolios 
com protalos primitivos autotroficos. Outras formas de vida sao: 
camefitos em parte micotroficos (por exemplo, Lycopodium), em 
parte com protalos dependentes (Sellaginella), hemicriptofitos 
com protalos autotroficos de vida curta (por exemplo, Dryopte- 
ris), geofitos com protalos micotroficos (por exemplo, Ophio- 
glossum) ou autotroficos (por exemplo, Pteridium, Equisetum) e 
terofitos (por exemplo, Anogramma). Os fetos, assim como os 
musgos (ver, porem, Cryptothallus, Quadro 10-6), nao atingiram 
a forma de vida heterotrofica (como parasitos), com excegao 
de protalos de determinadas especies e do micotrofico Ophio- 
glossum simplex (folhas sem pigmentos de assimilagao, apenas 
com esporangios). Poucos representantes sao capazes de viver 
na agua (como hidrofitos): por exemplo, entre os Filicophytina, 
como plantas aquaticas flutuantes Salvinia eAzolla (Salviniales), 
assim como Ceratopteris (Polypodiales; vivendo em parte flutu- 
ante ate submersa, em parte sobre solo umido). Bolbitis leude- 
lottii e Microsorium ptesopus, cultivadas em aquarios, quando 
submersas formam apenas frondes estereis, pois os soros se 
desenvolvem exclusivamente sobre as folhas emergentes. As 
especies do genero Isoetes (Lycopodiophytina) vivem em parte 
sobre solo periodicamente umido, em parte submersas em la- 
gos, frequentemente a profundidades de 1-3 m. 

Os fetos competem especialmente com indivfduos da mes- 
ma forma de vida: samambaias arboreas, por exemplo, com 
gimnospermas, palmeiras e dicotiledoneas arboreas; protalos 
de fetos e Hymenophyllaceas com musgos e liquens; Equise¬ 
tum com Juncaceae e Cyperaceae; Salvinia com Lemnaceae, 
etc. Alguns fetos sao bastante competitivos e, sob condigoes 
favoraveis, ocorrem em tais quantidades que formam comuni- 
dades proprias, como e o caso da samambaia-aguia (Pteridium 
aquilinum) em beiras de florestas ou da cavalinha (Equisetum 
fluviatile) em faixas de assoreamento dos lagos. Muitas espe¬ 
cies sao distribuidas em todo o mundo, por exemplo, Pteridium 
aquilinum e o licopodio (Lycopodium clavatum)-, outras sao indi- 
cadores precisos de pequenas areas de distribuigao, disjungoes 
e endemismos. 
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Figura 10-189 Fetos epiffticos com dimorfismo foliar (heterofilia; “escudos” coletores de humus e esporotrofofilos). A Platycerium alcicorne. 
B Drynaria quercifolia (0,16x). (Segundo K. Magdefrau.) 


Pre-Cambriano 

Cambriano 

Siluriano 

Devoniano 

Carbonifero 

Rotliegendes 

Zechstein 

Triassico 

Jurassico 

Carbonifero 

Inferior 

Carbonifero 

Superior 

Terciario 

Quaternario 


— 













Algas 


























Fungos 
















! 







. 

Musgos 









i 














Psilophyta 














Lycopodiaceae 


| 






















Selaginellaceae 























Lepidodendraceae 














Sigillariaceae 




















Sphenophyllaceae 









d 










Calamitaceae 

- - i 

L 












Equisetaceae 























Fetos 

eusporangiados 
























Fetos 

leptosporangiados 























Pteridospermas 



















Cordaites 














Ginkgoaceae 






















Cycadaceae 























Bennettites 














Coniferas 

Angiospermas 









i 



Figura 10-190 Diversificagao dos grupos de plantas mais importantes durante a historia terrestre. (Segundo K. Magdefrau.) 
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Figura 10-191 Comparagao da alternancia de geragoes e fases nucleares nas embriofitas. Estao representadas as relagoes nos musgos, 
fetos isosporicos e heterosporicos, assim como nas espermatofitas. Fases de desenvolvimento, celulas reprodutivas e orgaos reprodutivos 
homologos estao na mesma altura (comparar tambem Figuras 10-136, 10-150, 10-159 e 10-192). 


Quarta subdivisao: Spermatophytina, 
espermatofitas 

Com pelo menos 250.000 especies, as espermatofitas cons- 
tituem hoje o grupo com maior riqueza de especies e do- 
minam a vegetagao terrestre em quase todas as partes do 
mundo. Para os humanos, as espermatofitas tern um sig- 
nificado maior, pois a maioria de nossas plantas cultivadas 
pertencem as espermatofitas, especialmente as angiosper¬ 
mas. A seguir, sera tratado da estrutura das espermatofitas. 

10.2.1 Alternancia de gera<joes 


As espermatofitas, com seus quatro grupos recentes (gi¬ 
mnospermas: Cycadopsida, Ginkgopsida, Coniferopsida 
inclusive Gnetales; angiospermas: Magnoliopsida), apre- 
sentam, como os musgos e os fetos, uma alternancia hete- 
romorfica de geragoes e uma alternancia de fases nucleares 
diplo-haplobiontica com esporofito diploide e gametofito 
haploide (Figura 10-192). Assim como nos fetos recentes, o 
esporofito e estruturado em raiz, caule e folhas. O gametofito 
e bastante reduzido, em comparagao com a maioria dos fetos 
recentes. As espermatofitas pertencem aos embriofitos, jun- 
tamente com os musgos e fetos, e, juntamente com os fetos, 
aos cormofitos ou traqueofitos (plantas vasculares). 


Somente em 1851, W. Hofmeister reconheceu a alter¬ 
nancia de geragoes “escondida” das espermatofitas e, com 
isso, sua estreita relagao de parentesco com musgos e fe¬ 
tos. Naquela epoca, surgiram conceitos proprios para os 
orgaos reprodutivos das espermatofitas. Embora sua ho- 
mologia com os respectivos orgaos reprodutivos dos fetos 
esteja consolidada, os dois grupos de conceitos se manti- 
veram ate hoje (Figura 10-191). 

Como alguns fetos, as espermatofitas sao heterospo- 
ricas. No megasporangio (= nucelo) origina-se em geral 
apenas uma celula-mae de megasporo* (= celula-mae 
do saco embrionario), de cuja meiose sao formados qua¬ 
tro megasporos (= celula uninucleada do saco embrio¬ 
nario). No desenvolvimento do gametofito feminino (= 
saco embrionario) participa frequentemente apenas um 
megasporo. O gametofito feminino forma a oosfera. Ao 
contrario da maioria dos fetos, o megasporo das esper¬ 
matofitas permanece no megasporangio e, assim, sobre a 
planta-mae esporofitica. Com isso, tambem o gametofito 
feminino se desenvolve sobre a planta-mae esporofitica. 
Alem disso, o megasporangio das espermatofitas e envolvi- 
do por uma camada esteril ausente nos fetos, o tegumento. 
Tegumento, nucelo e saco embrionario com oosfera sao em 
conjunto denominados rudimento seminal. No micros- 


*N. de T. Megasporocito. 
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porangio (= saco polinico) origina-se um grande numero 
de celulas-maes de microsporos* (celulas-maes de graos 
de polen), de cuja meiose sao formados os microsporos (= 
graos de polen uninucleados). O gametofito masculino 


*N de T. Microsporocitos. 


(= grao de polen plurinucleado) surge no grao de polen 
e produz espermatozoides flagelados ou celulas esperma- 
ticas nao flageladas. Durante a polinizagao, o gametofito 
masculino e transferido para a regiao dos rudimentos se- 
minais. Ele germina em um tubo polinico, que libera os 
espermatozoides moveis ou leva as celulas espermaticas 



Figura 10-192 Alternancias de geragoes e de fases nucleares das gimnospermas e angiospermas. A-F Gimnospermas (Coniferopsida, Pinus). 
A Semente germinando com testa, endosperma primario (haploide) e embriao. B Ramo com caule, folhas e inflorescences cT e 2- C Flor cT 
e inflorescencia 9 (cone jovem). D Estame com celulas-maes de grao de polen, graos de polen unicelulares e pluricelulares (sacos de ar nao 
representados), assim como o desenvolvimento do gametofito cf; forofilo da flor 2 (= escama tectriz), acima escama semimfera e sobre ela 
rudimento seminal livre com celula do saco embrionario (desenvolveu-se apenas um dos quatro megasporos). E Flor 2 e rudimento seminal 
na epoca da fecundagao, com grao de polen germinado (cf) e gametofito 2 com duas oosferas grandes. F Escama com semente (alada) e 
embriao no endosperma (primario). G-l< Angiospermas. G semente em germinagao. H Planta inteira com raiz, caule, folhas e botao floral bispo- 
rico. J Flor aberta com perianto (sepalas e petalas), assim como estames (com graos de polen) e carpelos (ovario, estilete, estigma, rudimento 
seminal fechado): polinizada (tubos polinicos!) e imediatamente antes da fecundagao da oosfera no saco embrionario. K Semente com testa, 
endosperma secundario e embriao libertando-se do fruto, neste caso monospermico. - reticulado: gametofito 2 e endosperma primario, pon- 
tuado: endosperma triploide, preto: diplofase (2n), laranja: haplofase (n), g gametofito, M! meiose, e esporofito. (Segundo F. Firbas.) 
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Quadro 10-9 

Espermatofitas (Spermatophytina) 


As espermatofitas (Spermatophytina), que surgiram prova- 
velmente no Devoniano tardio, ha cerca de 370 milhoes de 
anos, sao caracterizadas principalmente por particularidades 
da alternancia de geragoes. Seu esporofito lenhoso primiti- 
vo e heterosporico e forma microsporos e megasporos, nos 
quais os gametofitos se desenvolvem endosporicos. 0 me¬ 
gasporo, com o gametofito feminino, nao deixa o esporofito, 
mas sim permanece no megasporangio indeiscente, o qual e 
coberto por urn envoltorio esteril, o tegumento. Essas estru- 
turas (tegumento + megasporangio + gametofito 2) formam 
o rudimento seminal. Do rudimento seminal origina-se, apos 
a fecundagao da oosfera no gametofito feminino, a semente, 
como estrutura a partir da qual e dado o nome das espermato¬ 
fitas. A semente e a unidade de dispersao ancestral das esper¬ 
matofitas e consiste em casca (testa), urn tecido nutritivo (em 
geral endosperms) de origens diversas e o embriao originado 
do zigoto (Figura 10-192). Em comparagao com as pteridofi- 
tas, a novidade evolutiva das espermatofitas, excluindo-se a 
formagao do tegumento como nova estrutura, e o fato de que o 
megasporo cresce retido no esporofito. Alem disso, o gameto¬ 
fito feminino e fortemente reduzido e, em parte, nao apresenta 
mais arquegonios. 0 gametofito masculino, tambem fortemen¬ 
te reduzido e sem formar anteridios, permanece no microspo- 
roee transferido para o rudimento seminal pelo processo da 
polinizagao. No rudimento seminal ocorre a fecundagao, por 
espermatozoides flagelados ou por celulas espermaticas nao 
flageladas. 


Pela evolugao desses caracteres, o processo de fecunda¬ 
gao das espermatofitas tornou-se completamente independente 
da disponibilidade de agua e tanto o gametofito feminino quanto 
o embriao em desenvolvimento, apos a fecundagao, sao ade- 
quadamente supridos gragas a seu contato fisico com o esporo¬ 
fito. A vantagem das espermatofitas, que hoje dominam a vege- 
tagao terrestre, pode ser atribuida a essas duas caracteristicas. 

A homologia da alternancia de geragoes dos musgos, fetos 
e espermatofitas foi reconhecida em 1851 por W. Hofmeister. 
Ate esta epoca, uma terminologia propria tinha se estabelecido 
para a denominagao das estruturas reprodutivas das esperma¬ 
tofitas, terminologia utilizada ate hoje (Figura 10-191). Assim, o 
megasporangio e denominado nucelo e o gametofito feminino 
saco embrionario, e para o microsporo com o gametofito mas¬ 
culino dentro dele e utilizado o termo grao de polen. 

As espermatofitas existentes hoje incluem quatro grupos 
parciais. Estes sao Cycadopsida (palmas-de-ramo), Ginkgopsida, 
Coniferopsida (coniferas) inclusive Gnetales - estes tres grupos 
podem ser reunidos como gimnospermas - assim como as Mag- 
noliopsida (plantas com frutos = angiospermas). Seus parentes 
mais proximos entre as pteridofitas atuais sao as cavalinhas, 
psilofitas e samambaias. 

Estruturas semelhantes a sementes sao encontradas tam¬ 
bem entre os representantes fosseis das Lycopodiophytina. No 
genero do Carbonifero Lepidocarpon , por exemplo, o megaspo¬ 
rangio com megasporo e gametofito feminino era envolvido pelo 
megasporofilo e permanecia sobre o esporofito. 


imoveis as proximidades da oosfera. Da fecundagao da 
oosfera pelo espermatozoide ou celula espermatica, surge 
o zigoto, que se desenvolve em embriao. O rudimento se¬ 
minal fecundado desenvolve-se na semente das esperma¬ 
tofitas. A semente consiste na casca (testa), no embriao e 
quase sempre em tecido nutritivo (em geral endosper- 
ma). A semente substituiu o esporo dos fetos como unida¬ 
de de dispersao. 

Megasporangios ou microsporangios localizam-se 
isoladamente ou em grupos sobre estruturas portadoras 
simples ou mais ou menos complexas, que podem ser de- 
nominadas megasporofilos ou microsporofilos (carpelos e 
estames), respectivamente. 

Mesmo se os conceitos de microsporofilo e megasporofilo impli- 
cam em homologia das estruturas portadoras de microsporan¬ 
gios e megasporangios com orgaos foliares, a natureza foliar dos 
microsporofilos e megasporofilos nao e reconhedvel em alguns 
grupos recentes de espermatofitas. 

Nas Spermatophytina, os esporofilos localizam-se 
quase sempre em ramos curtos de crescimento limitado. 
Essas estruturas, tambem presentes em alguns fetos, po¬ 
dem ser denominadas flores, mesmo quando este conceito 


e geralmente utilizado apenas para os ramos portadores de 
esporofilos primariamente bisporicos* das angiospermas. 

10.2.2 Orgaos vegetativos 


Morfologia e anatomia dos orgaos vegetativos das esper¬ 
matofitas sao descritas no Capitulo 4. 

10.2.3 Metabolitos secundarios 


As angiospermas, em especial, contem uma grande va- 
riedade dos chamados metabolitos secundarios. Essas 
substancias recebem denominagao “secundaria” porque 
nao sao necessarias no metabolismo basico das plantas. 
Classes importantes de substancias (Figura 10-193), com 
estruturas bastante heterogeneas, sao os alcaloides (por 
exemplo, alcaloides tropanicos, benzilisoquinolinicos, 


*N. de T. “Hermafrodita”, no original. Neste caso, nao se trata de 
hermafroditismo, pois nao sao produzidos diretamente gametas nes¬ 
ses esporofilos, mas sim os esporos. Sao, portanto, orgaos assexuados. 
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Figura 10-193 Classes de metabolites secundarios importantes na 
sistematica de angiospermas. 


pirrolizidinicos, etc.), os flavonoides, as betalainas, os 
glucosinolatos (glicosideos do oleo de mostarda), os cia- 
nogenicos, os glicosideos cianogenicos, os poliacetilenos, 
os terpenos (por exemplo, monoterpenos, lactonas sesqui- 
terpenicas, esteroides, iridoides, etc.), etc. Enquanto a be- 
talaina e a antocianina sao importantes como pigmentos, 
principalmente em flores, muitas das substancias citadas 
sao importantes principalmente nas interaqoes com her- 
bivoros e patogenos. 

As rotas metabolicas mais importantes na sintese de 
metabolitos secundarios sao a rota do acido chiquimico 
e a rota do acido-mevalonico, embora a rota do primeiro 
acido seja progressivamente substituida pela rota do se- 
gundo nos taxons mais derivados (Figura 10-194). 


10.2.4 Flores 


Flores sao ramos de esporofilos, ou seja, ramos curtos com 
crescimento limitado, portadores de microsporofilos e/ou 
megasporofilos. Entre as espermatofitas recentes, apenas 
Cycas apresenta estruturas na porqao feminina, as quais nao 
podem ser interpretadas como ramos curtos de crescimento 
limitado. Neste caso, apos a formaqao de inumeros megas¬ 
porofilos ao longo do eixo, sao formadas novamente folhas 
normals. Flores podem ser unissexuadas*, com apenas 
microsporofilos ou megasporofilos, ou bissexuadas (her- 
mafroditas), com microsporofilos e megasporofilos. Flores 
unissexuadas podem ocorrer sobre individuos separados 
(dioicia), mas tambem sobre um mesmo individuo (mo- 
noicia). E tambem possivel que flores unissexuadas e bisse¬ 
xuadas ocorram em diferentes distributes (por exemplo, 
ginomonoicia, andromonoicia: flores bissexuadas e femini- 
nas ou masculinas em plantas diferentes; ginodioicia: flores 
bissexuadas e femininas em plantas diferentes). 

As flores das espermatofitas servem para reproduqao 
sexuada**. Estao ai incluidas a formaqao de gametofitos 
masculinos e femininos sobre o esporofito, a participaqao 
no transporte dos graos de polen ate o rudimento semi¬ 
nal ou carpelos (polinizaqao), a fecundaqao propriamente 
dita, assim como o cuidado no desenvolvimento do zigoto 
ate embriao, do rudimento seminal ate semente e, nas an¬ 
giospermas, do ovario ate fruto. 


*N. de T. Neste caso seria mais adequado dizer-se monosporica, ja 
que sao produzidos esporos nas estruturas florais, e nao gametas. Da 
mesma forma, o mais adequado seria dizer-se bisporica, pela mesma 
razao anteriormente citada. 

** N. de T. Como ja explicado anteriormente, as flores sao ramos 
com esporofilos, ou seja, sistemas de orgaos produtores de esporos. 
Sendo assim, as flores servem, mesmo nas espermatofitas, para a 
reproducpao assexuada. Por razoes historicas o ciclo vital das es¬ 
permatofitas e, particularmente, das angiospermas e interpretado 
abreviadamente, suprimindo-se a parte que vai da germina^ao do 
esporo (micro ou mega) ate a produtpao dos gametas (masculino ou 
feminino) nos gametofitos. Isto pode gerar interpreta^oes erroneas 
e “atalhos” confusos no ciclo vital. 
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Figura 10-194 Esquema simplificado da mudanga nos espectros de substancias secundarias bioativas acumuladas em grupos ancestrais 
e derivados de angiospermas. Os derivados da rota do acido chiquimico (entre outros, lignina; laranja) sao progressivamente substitufdos 
pelos derivados da rota do acetato-mevalonato (azul). A participagao do acetato nos taninos condensados e isoflavonas nao foi considerada. 
(Segundo K. Kubitzki.) 


10.2.4.1 Envoltorio Floral 

Apenas as Gnetales e angiospermas possuem um envolto¬ 
rio de orgaos foliares externo aos esporofilos, porem, em 
sua funcionalidade, claramente pertencente a flor. A fun- 
gao do perianto das angiospermas e, por um lado, a prote- 
gao dos demais orgaos florais no estagio de botao. Por ou- 
tro lado, ele pode ter uma importante fungao na atragao de 
polinizadores no estagio de floragao e, ainda, juntamente 
com a polinizagao, assumir outras fungoes e tambem par- 
ticipar da dispersao dos frutos. 

Nas Gnetales, o envoltorio das flores masculinas e femi- 
ninas consiste em um ou dois pares de bracteas geralmen- 


te concrescidas (ao menos na base) umas com as outras, as 
quais podem parcialmente ser cilindricas (Figura 10-231). 

O envoltorio floral das angiospermas e geralmente 
denominado perianto e pode ser formado de diversas ma- 
neiras. Se todas as folhas do perianto sao iguais, o envol¬ 
torio e denominado perigonio e cada uma de suas folhas 
e denominada tepala. Um perigonio pode consistir em 
apenas um verticilo de tepalas (monoclamideo) ou de dois 
ou mais verticilos (disposigao helicoidal das tepalas) ou de 
duas ou mais fileiras helicoidais (homoioclamidio). Em 
flores com folhas diferentes no envoltorio floral (perian¬ 
to “duplo”, flores heteroclamideas), as folhas externas, em 
geral verdes, sao designadas sepalas e formam o calice. As 
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Figura 10-195 Sequencia de transformagao de bracteas (A, B) para tepalas (C) em Helleborus niger. Sequencia de transformagao de esta- 
mes (K-F) para petalas (E, D) em Nymphaea. (Segundo W. Troll.) 


internas, em geral com outra coloragao que nao verde, sao 
as petalas e formam a corola. A distingao de sepalas e pe¬ 
talas nao e sempre clara. Intermediaries entre as bracteas e 
as folhas do perigonio podem ser observados em Hellebo¬ 
rus , por exemplo, e intermediaries entre estames e petalas 
podem ser vistos em Nymphaea (Figura 10-195). 

Os orgaos do perianto das angiospermas podem apre- 
sentar disposigao helicoidal e/ou em verticilos. Periantos 
com tepalas helicoidais podem seguramente, entre as an¬ 
giospermas, ser considerados primitivos. A distribuigao 
em verticilos possibilita tambem o concrescimento conge¬ 
nital de folhas do perianto. Como exemplo de sintepalia 
(tepalas concrescidas entre si) pode-se citar Polygonatum , 
de sinsepalia, parte das Caryophyllaceae ou as Fabaceae e 
de simpetalia, a maioria das asterideas. Orgaos do perianto 
podem tambem “concrescer” posgenitalmente uns com os 
outros, por exemplo, por dentes ou aderencias da epiderme. 

Concrescimentos na regiao do perianto permitem muitas vezes 
uma melhor protegao ou uma melhor integragao espacial dos or¬ 
gaos florais em relagao a polinizagao. 

O perianto tem a fungao de protegao no estagio de botao 
e de atragao de polinizadores por meio de coloragao conspicua 
no estagio de floragao. Alem disso, ela pode participar tanto 
com o calice quanto com a corola no processo de polinizagao, 
por exemplo, pela produgao e/ou armazenamento de nectar, pela 
formagao de locais de pouso para polinizadores (por exemplo, 
em flores liguladas) ou na apresentagao secundaria de polen. 
Especialmente em relagao a redugao do tamanho de flores (por 
exemplo, na passagem para autogamia ou na formagao de pseu- 
dantios) e anemofilia, o perianto tambem pode ser muito simpli- 
ficado ou completamente reduzido (aclamideo). Sepalas persis- 
tentes e muitas vezes hipertrofiadas podem tambem contribuir 
para a dispersao do fruto. 

10.2.4.2 Microsporofilos 

Os microsporofilos dos grupos de espermatofitas em par¬ 
ticular possuem estrutura e distribuigao muito diferentes. 
Sobre a face inferior dos microsporofilos das Cycadopsi- 
da, em geral escamiformes, (Figura 10-223), encontram-se 
entre cinco e 1.000 sacos de polen, em geral organizados 
em grupos distintos, cada contendo tres a cinco sacos. Os 


inumeros microporofilos das flores masculinas tem dispo¬ 
sigao helicoidal. Entre os Ginkgopsida, um microsporofilo 
consiste em um pedicelo com dois sacos polinicos no api- 
ce (Figura 10-224). Na flor masculina, um grande numero 
de microsporofilos esta ordenado helicoidalmente em um 
eixo alongado. As flores masculinas das Coniferopsida re- 
centes (excluido Gnetales) sao semelhantes a estrobilos e 
consistem, em geral, de um grande numero de microspo¬ 
rofilos de disposigao helicoidal ou, mais raramente, decus- 
sada. Cada microsporofilo porta na sua face inferior 2-20 
sacos polinicos, frequentemente concrescidos entre si (Fi¬ 
gura 10-225). Apenas em Taxus (Figura 10-230) os sacos 
polinicos estao ordenados radialmente no apice de um pe¬ 
dicelo. Nas Gnetales, os microsporofilos sao verticilados 
ou terminals. Em Welwitschia , a disposigao e verticilada, 
estando seis microsporofilos conscrescidos entre si pelas 
bases no apice um pedicelo, cada microsporofilo com tres 
sacos polinicos conscrescidos entre si (Figura 10-231). Na 
flor masculina de Gnetum ha apenas um microsporofilo 
terminal com base estreitada e um ou dois sacos polinicos 
terminals (Figura 10-231), e em Ephedra encontra-se em 
geral um pedicelo terminal bifurcado no apice, com 2-8 
grupos de sacos polinicos quase sempre concrescidos dois 
a dois (Figura 10-231). 

Os microsporofilos (estames) das angiospermas (Fi¬ 
gura 10-196) sao divididos geralmente em um filamento, 
o filete, e um receptaculo de polen geralmente terminal, a 
antera. A antera consiste em duas metades (tecas) ligadas 
pelo conetivo, que contem cada uma dois sacos polinicos 
conscrescidos. 

Essa estrutura basica do estame das angiospermas e relativa- 
mente pouco modificada. O microsporofilo pode ser achatado 
como folha e nao apresentar uma divisao clara em filete e antera. 
Mesmo nesse caso a organizagao dos sacos polinicos concresci¬ 
dos entre si dispostos em dois grupos e claramente reconhecivel. 
Alem da base da antera (basifixo), o filamento pode tambem es- 
tar inserido na sua face dorsal (dorsifixo) ou ventral (ventrifixo). 
Eventualmente, o numero de sacos polinicos por teca pode ser 
reduzido a um. Por subdivisao transversal dos sacos polinicos 
e manutengao da estrutura da teca, podem surgir, por exemplo, 
em algumas Rubiaceae e Rhizothoraceae as chamadas anteras 
poliesporangiadas. Em algumas Rafflesiaceae e Santalaceae, por 
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Figura 10-196 0 estame das angiospermas e sua estrutura. Aspecto geral de Hyoscyamus niger, em vista frontal (adaxial, A) e dorsal (aba- 
xial, B) (aumentado). Corte transversal das anteras de Hemerocallis fulva, com sacos polinicos ainda fechados (C) e ja abertos (D), assim 
como feixe vascular. E-G Lilium pyrenaicum. E Corte transversal da parede da antera com epiderme, camada fibrosa, camada intermediaria e 
resto do tapete; celulas individuals do endotecio, de fora (F) e de dentro (G) (150x). H, J Esquema de uma celula do endotecio antes e durante 
a retragao. - e, epiderme; f, filete; cf, camada fibrosa (= endotecio); c, conetivo; fv, feixe vascular; p, saco polinico; t, tapete; te, tecas; ci, 
camada intermediaria. (A, B segundo A.F.W. Schimper; C, D segundo E. Strasburger; E-J segundo F. Firbas.) 


exemplo, a divisao das anteras em tecas foi perdida e as anteras 
sao tambem poliesporangiadas, com camaras que se abrem in- 
dividualmente por inumeros poros ou por um poro em comum. 

O numero de estames em uma flor varia nas angiosper¬ 
mas entre 1 e cerca de 2.000. O conjunto dos estames e 
denominado androceu. Os estames podem ser helicoidais 
ou verticilados ou, mais raramente, dispostos em padroes 
mais complicados ou desordenados (Figura 10-197). En- 
quanto na distribuigao helicoidal o numero dos estames e 
em geral elevado e nao exatamente fixo (poliandria pri- 
maria), a distribuigao verticilada dos estames conduz ge- 
ralmente a uma redugao (oligomerizagao) e fixagao do nu¬ 
mero de estames. O numero de verticilos e variavel. Uma 
flor com dois circulos de estames e diplostemone, uma 
com um circulo de estames, haplostemone. Partindo des- 
sas flores com um numero fixo de estames em um ou pou- 
cos circulos, tambem pode ocorrer, por multiplicagao dos 
primordios estaminais, o aumento do numero de estames 
(poliandria secundaria/desdobramento*). Neste caso, 
primordios inicialmente claramente reconheciveis podem 
dividir-se em um grande numero de dentro para fora (de 
maneira centrifuga; Figura 10-197) ou de fora para dentro 
(de maneira centripeta), ou um primordio anelar se divi¬ 
de de maneira centrifuga ou de maneira centripeta. Pela 
divisao de estames durante o desenvolvimento tambem 
podem se originar meios estames. Finalmente, estames 
tambem podem ser reduzidos a estaminodios estereis, 
os quais, como nectario, tern a fungao de produzir nectar 
ou, sendo petaloides, atrair visualmente polinizadores. E 
tambem possivel a diferenciagao morfologica dos estames 
de uma flor (heteranteria). Especialmente na regiao dos 
filetes, mas tambem, em parte, na regiao das anteras, esta¬ 
mes verticilados podem concrescer lateralmente uns com 


*N. de T. No original, dedoublement. 


os outros (sinandria) ou ter aderencia posgenital. Con- 
crescimentos seriais entre estames e petalas ou estames e 
carpelos tambem sao possiveis. 

Entre as angiospermas mais primitivas, a distribuigao 
helicoidal de um numero nao fixo de estames e a mais 
comum. 

As paredes do saco polinico em torno do arquespo- 
rio formador de polen sao sempre pluriestratificadas. A 
camada de celulas responsavel pela abertura dos sacos 
polinicos tern um significado funcional especial, assim 
como o tapete localizado no interior. Em Cycadopsida 
e Coniferopsida, incluindo as Gnetales, a camada mais 
externa da parede dos sacos polinicos, o exotecio (Figura 
10-223), e responsavel pela abertura. Nas Ginkgopsida e 
angiospermas e o endotecio (= camada fibrosa, Figura 
10-196), localizado imediatamente abaixo da epiderme, 
o qual, porem, pode tambem faltar (por exemplo, nas 
Ericaceae). Tanto no exotecio quanto no endotecio, pelo 
espessamento desigual das paredes celulares, com a au- 
sencia de espessamento das paredes periclinais externas 
(paralelas a superficie do saco polinico) e espessamento 
das paredes anticlinais (perpendiculares a superficie do 
saco polinico) e da parede periclinal interna, a perda de 
agua provoca um encurtamento tangencial das paredes 
externas, de modo muito semelhante ao anulo dos espo- 
rangios dos fetos (Figura 7-37). Com isso, os sacos poli- 
nicos rompem-se geralmente em uma fenda longitudinal 
(estomio) quase sempre predeterminada. No endotecio 
das angiospermas, as celulas apresentam faixas de espes¬ 
samento nas paredes anticlinais que frequentemente se 
tornam mais espessas na diregao da parede interna, onde 
se fusionam umas as outras. Nas angiospermas, os dois 
sacos polinicos de uma teca em geral se abrem por meio 
de uma fenda longitudinal comum. Essa fenda surge apos 
a dissolugao da camada de celulas que separa os dois sa¬ 
cos polinicos (Figura 10-196). 
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Figura 10-197 Estagios precoces de desenvolvimento de flores de angiospermas (perianto removido). A Poliandria primaria em Magnolia 
denudata (Magnoliaceae). Primordios em disposigao helicoidal no eixo floral conico. B Poliandria secundaria em Stewartia pseudocamelia 
(Theaceae). Divisao centrffuga de grande numero de primordios estaminais a partir de cinco setores situados entre os primordios da corola 
e dos carpelos no eixo floral concavo. (Fotografias MEV segundo L. Erbar; P. Leins.) 


Dependendo da orientagao da fenda de abertura em relagao ao 
centro da flor, as anteras distinguem-se em introrsas (abrindo-se 
para dentro), extrorsas (abrindo-se para fora) e latrorsas (abrin- 
do-se para o lado). 

Existem tambem sacos polinicos que possuem fenda lon¬ 
gitudinal propria (por exemplo, Strelitzia ), que se abrem pela 
dissolugao dos tecidos em determinadas zonas, como poros (os 
poros podem formar-se tambem por fendas longitudinais muito 
curtas, por exemplo, em Ericaceae), ou desenvolver um endote- 
cio apenas em uma regiao restrita, que entao se abre como uma 
aba (por exemplo, em Lauraceae). Muitas vezes, tambem, os es- 
pessamentos das celulas do endotecio sao invertidos, de modo 
que o saco polinico se retrai pelo ressecamento (por exemplo, 
Welwitschia e Araceae) e empurra o polen pela abertura. 

Exotecio ou endotecio sao separados do tapete por uma 
camada intermediaria com pelo menos um estrato de ce¬ 
lulas; nas angiospermas (Figura 10-196), essa camada e 
transitoria. O tapete consiste em celulas geralmente ricas 
em plasma, frequentemente com nucleos celulares endo- 
poliploides, e participa da nutrigao dos graos de polen, 
da formagao de partes da parede dos graos de polen e da 
formagao de substancias que sao depositadas na ou sobre 
a parede dos graos de polen (por exemplo, pollenkitt; subs¬ 
tancias importantes para a autoincompatibilidade). Como 
tapete secretor, o tapete permanece por muito tempo 
intacto como tecido, enquanto um tapete plasmodial, 
apos a dissolugao de suas paredes e fusao dos protoplastos, 
pode se inserir de modo ameboide entre os graos de polen 
em desenvolvimento. 

Mesmo que sua fungao principal seja a formagao de polen, os 
microsporofilos possuem outras fungoes, principalmente re- 
lacionadas a polinizagao. Eles contribuem para a atratividade 


visual das flores ou ate mesmo sao os unicos orgaos com essa 
fungao. Alem disso, eles produzem aromas e apoiam assim a 
atratividade olfativa, formam nectar ou influenciam, por sua 
distribuigao espacial, as possibilidades de movimento dos poli- 
nizadores na flor e, com isso, tornam a polinizagao mais eficaz. 
Os microsporofilos sao tambem componentes importantes de 
diversos mecanismos de apresentagao secundaria de polen. 

Do arquesporio surgem muitas celulas-mae do polen e a 
partir de cada uma delas sao formados, por meiose, quatro 
graos de polen uninucleados. Se todas as paredes celula¬ 
res se originam ao mesmo tempo, a formagao do polen e 
simultanea. Na formagao sucessiva de polen, a primeira 
parede celular se forma ja ao final da meiose I. 

Em geral, esses quatro graos de polen sao ordenados em uma te- 
trade (na formagao simultanea de polen). E tambem possivel que 
os graos de polen formem uma tetrade em linha (linear), em um 
piano (isobilateral), em dois pianos perpendiculares (decussada) 
ou em forma de “T” (na formagao de polen sucessiva). 

Polen 

Os graos de polen estao frequentemente expostos a condi- 
goes extremas por um longo periodo durante o seu trans¬ 
pose pelo espago aereo ate os orgaos femininos da flor. A 
protegao de seu conteudo, extremamente importante para 
a reprodugao, e garantida principalmente pela parede do 
grao de polen, a esporoderme. A esporoderme consiste 
em dois complexos de camadas: o externo, exina, e o in- 
terno, intina (Figura 10-198). 

A intina envolve o protoplasto sem deixar espago e, em geral, e 
delicada e quimicamente menos resistente. Muitas vezes, a intina 
consiste em duas a tres camadas. A mais externa dessas camadas 
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Tectado Intectado 




Figura 10-198 Esquema da ultraestrutura 
da parede do grao de polen em diferentes 
tipos de polen nas angiospermas. - cinza 
escuro: ectexina; pontuado: endexina, bran- 
co: intina; laranja: pollenkitt. (Elaboragao: H. 
Teppner, segundo G. Erdtmann, K. Faegri e 
outros.) 


apresenta frequentemente uma grande quantidade de pectinas, 
razao pela qual a intina se desprende facilmente da exina. Na ca- 
mada ou camadas internas, as fibrilas de celulose sao elementos 
importantes. Na germinagao do grao de polen, apenas a intina 
cresce no tubo polinico. 

A exina e formada fundamentalmente pela esporopoleni- 
na, quimicamente muito resistente. Neste caso, trata-se de 
terpenos, dos quais se supoe que sejam formados atraves 
de polimerizagoes oxidativas de carotenoides e esteres de 
carotenoides. Granulos de cerca de 6 nm sao as estruturas 
basicas da exina. 

Nas gimnospermas, a exina e dividida em uma en¬ 
dexina interna com estrutura lamelar e uma ectexina 
externa. Na ectexina, uma camada interna (camada ba¬ 
sal, do ingles foot-layer) e uma camada compacta exter¬ 
na envolvem uma camada intermediary granular ou al¬ 
veolar. A endexina das angiospermas nao e lamelar, mas 
sim granular. A endexina, juntamente com a camada mais 
interna da ectexina, a compacta e densa camada basal, e 
tambem denominada nexina nas angiospermas (Figura 
10-198). As zonas mais externas da ectexina das angios¬ 
permas, denominadas sexina, sao em geral intensamente 
estruturadas e esculpidas. Em graos de polen intectados, 
a sexina apresenta-se apenas em forma de bastoes, clavas, 
cones, verrugas ou como rede da nexina. Os elementos co- 
lunares (columelas, baculos) podem, porem, apresentar-se 
fusionados na extremidade distal e assim constituir uma 
camada externa complementar, o teto (graos de polen 
tectados). O teto pode ser interrompido por poros das 
mais diversas formas e tambem ser esculpidos em varias 
camadas e externamente (supratectados). Nos espagos do 
teto podem ser depositadas proteinas de incompatibilida- 
de, pollenkitt , etc. Muito raramente, em Zostera ( polini- 
zada embaixo da agua ), por exemplo, a exina falta com- 
pletamente. Nas Pinaceae, tambem podem ser formados 
sacos de ar (Figura 10-225) pelo erguimento localizado da 
camada mais externa da exina interna. 


Os graos de polen diferem bastante entre si em re- 
lagao a forma, posigao e numero das aberturas de ger¬ 
minagao (Figura 10-199). Graos de polen sem aberturas 
sao inaberturados. O polo de um grao de polen voltado 
para o centro da tetrade de polen e denominado proxi¬ 
mal, o polo voltado para fora e chamado distal. O piano 
equatorial localiza-se perpendicularmente ao eixo que 
liga os dois polos. Nos graos de polen das espermatofi- 
tas existem aberturas unicas distais, equatoriais ou dis- 
tribuidas por toda a superficie. As aberturas proximais 
presentes em pteridofitas sao desconhecidas neste caso. 
Aberturas alongadas (comprimento: largura >2:1) (fen- 
das de germinagao) sao denominadas sulcos (proximais 
ou distais) ou colpos (equatoriais, perpendiculares ao 
piano equatorial) (muitos autores nao distinguem sulco 
de colpo, utilizando apenas o conceito de colpo), e poros 
de germinagao circulares (comprimento: largura < 2 : 1) 
sao ulcos (proximais ou distais) ou poros (equatoriais ou 
sobre toda a superficie). 

Nas gimnospermas, os graos de polen sao, em sua 
maioria, sulcados com uma fenda de germinagao no polo 
distal. Esses graos de polen sao tambem encontrados, en¬ 
tre as angiospermas, na maioria das ordens basais e nas 
monocotiledoneas, onde tambem ha polens ulcerados 
ou inaberturados. O grande grupo das eudicotiledoneas, 
entre as angiospermas, e caracterizado primariamente por 
graos de polen tricolpados com tres fendas de germina¬ 
gao perpendiculares ao piano equatorial. Graos de polen 
sulcados sao, portanto, primitivos entre as angiospermas. 
Fendas de germinagao tambem podem ser substituidas 
por poros de germinagao (por exemplo, triporados). Se 
mais de tres fendas ou poros de germinagao ocorrem no 
piano equatorial, fala-se em polen estefanocolpado ou 
estefanoporado (= zonocolpado, zonoporado). Aberturas 
distribuidas sobre toda a superficie do polen (pantotre- 
mo, pantoporado) sao encontradas, por exemplo, entre as 
Cactaceae ou Caryophyllaceae. Neste caso, o numero de 
aberturas pode elevar-se ate 100 (por exemplo, Amaran- 
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Figura 10-199 Vista geral de alguns tipos de polens de espermatofitas frequentes na Europa Central. Em cada caso, a esquerda, vista polar, 
a direita vista equatorial. Monade (grao de polen isolado): sulcado (“monocolpado”) (muitas ordens basais), ulcerado (“monoporado”) (Poa- 
ceae), tricolpado (Ranunculaceae em parte, Quercus, Acer, Brassicaceae, Salix, Lamiaceae em parte), triporado (Betula, Corylus, Urticaceae, 
Onagraceae), tricolporado (Fagus, Rosaceae em parte, Apicaceae, 777/3, Asteraceae), estefanocolpado (Rubiaceae, Lamiaceae em parte), 
estefanoporado (Alnus, Ulmus), pantoporado (Juglans, grande parte das Caryophyllaceae, Amaranthaceae, Plantaginaceae), inaberturado em 
grupos geralmente com polen com aberturas equatoriais (Populus, Callitriche). Tetrade: em circulos, em grupos onde ocorrem em geral mo- 
nades (Orchidaceae em parte, Typha em parte, Ericaceae). (Segundo K. Faegri, I. Iversen, G. Erdtman, organizado por H. Teppner e M. Hesse.) 


thaceae). Graos de polen nos quais os colpos estao dife- 
renciados no centro em forma de poros sao denominados 
colporados. Em consequencia, por exemplo, da varia^ao 
da margem da abertura ou da forma^ao de operculos po- 
dem surgir aberturas altamente complexas. 

Alem da varia^ao das aberturas, ha ainda muitas outras dife- 
ren^as na simetria, forma e tamanho dos graos de polen, assim 


como na ultraestrutura de sua exina. A forma^ao de graos de po¬ 
len pode ser explicada claramente nos chamados palinogramas 
ou por meio de eletromicrografias (Figura 10-200). 

Enquanto os graos de polen crescem, forma-se a partir do 
tapete uma substancia especial pegajosa, rica em lipideos 
e carotenoides, o pollenkitt. Em especies polinizadas por 
animais, o pollenkitt e principalmente depositado sobre a 


Figura 10-200 Graos de polen de di- 
versas cactaceas em imagens obtidas 
ao microscopio eletronico de varredu- 
ra. A, B Gymnocalycium mihanovichii 
(tricolpado, vista geral: 500x; de- 
talhe do teto verrucado-apiculado 
com poros: 5.000x). C Opuntia sp. 
(pantoporado:I.OOOx). D Palinograma 
dos graos de polen de Centaurea sca- 
biosa (tricolporado): vista equatorial, 
corte optico e detalhe da estrutura da 
parede (microscopio optico: 1.500x 
e 3.000x). (A-C segundo W. Klaus; D 
segundo G. Erdtman.) 
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superficie do polen e facilita a aderencia dos graos de po- 
len entre si e ao polinizador. 

Tambem os filamentos de viscina tem fungao na aderencia dos 
graos de polen; eles sao formados geralmente no interior do saco 
polinico e contem esporopolenina, celulose ou proteinas. Final- 
mente, secregoes de outros orgaos florais tambem podem ser 
responsaveis pela aderencia dos graos de polen. Estruturas de 
aderencia de graos de polen faltam completamente em esperma¬ 
tofitas polinizadas pelo vento. 

Os graos de polen de uma tetrade nem sempre sao dis- 
persados como monades, isto e, isoladamente. Junta- 
mente com a possibilidade da aderencia por pollenkitt ou 
filamentos de viscina, as celulas-filhas de uma celula-mae 
de graos de polen podem aderir permanentemente for- 
mando uma tetrade e ser dispersadas dessa forma (por 
exemplo, Ericaceae, Drosera , etc.). Pela ausencia de di¬ 
visao celular na meiose e eliminagao de tres dos quatro 
nucleos celulares, podem originar-se tambem pseudo- 
monades (por exemplo, Cyperaceae). Se muitos graos 
de polen oriundos de varias celulas-maes de polen per- 
manecem unidos, entao se formam poliades constituidas 
de 8, 16 ou 32 graos de polen (por exemplo, Fabaceae, 
Mimosoideae). Finalmente, o conteudo inteiro de um 
dos sacos polinicos pode permanecer unido em uma 
polinia ou os dois ou mais sacos polinicos em um poli- 
nario - frequentemente com um envoltorio comum de 
esporopolenina - (por exemplo, algumas Apocynaceae, 
Orchidaceae; Figuras 10-249 e 10-304). 

Gametofito masculino 

O gametofito masculino das espermatofitas consiste em 
pouquissimas celulas e nunca tem anteridios morfolo- 
gicamente reconheciveis. Seu desenvolvimento ocorre 
amplamente dentro do grao de polen e apenas em al¬ 
gumas vezes apos a germinagao. No caso de Pinaceae 
e Ginkgo sao formadas, por meio de duas divisoes de- 
siguais da celula do polen, por exemplo, duas celulas 
protalicas e uma celula anteridial. A celula anteridial 


divide-se em celula do tubo polinico e na celula ge- 
nerativa. Da celula generativa originam-se a celula 
pedicelar e as celulas espermatogenicas, e das celulas 
espermatogenicas sao formados dois espermatozoides 
ou duas celulas espermaticas (Figura 10-201). Antes da 
divisao da celula espermatogenica, o gametofito mascu¬ 
lino e, portanto, constituido de cinco celulas (duas celu¬ 
las protalicas, celula do tubo polinico, celula pedicelar, 
celula espermatogenica; Figura 10-226). 

Esse padrao varia frequentemente. O numero de celulas protali¬ 
cas pode ser ampliado para oito (Podocarpaceae) ou 40 (Arau- 
cariaceae), ou reduzido a apenas uma (Cycadopsida; Figura 
10-202) ou nenhuma ( Taxus , Gnetum , Welwitschia , angiosper- 
mas). Em todas as espermatofitas, e formada uma celula do tubo 
polinico, mas a celula pedicelar esta ausente nas angiospermas. 
Em Microcycas (Cycadopsida), as celulas reprodutivas sao multi- 
plicadas pela forma^ao de outros 20 espermatozoides a partir da 
celula pedicelar. 

Considerando-se a ausencia da celula protalica e da ce¬ 
lula pedicelar, o gametofito masculino das angiospermas 
consiste apenas na celula do tubo polinico, tambem de- 
nominada celula vegetativa, e em uma segunda celula, 
em geral denominada celula generativa, as quais origi- 
nam-se das duas celulas espermaticas (Figura 10-203). A 
divisao da celula generativa pode ocorrer antes ou depois 
da germina^ao do polen, e este momento esta correlacio- 
nado ao sistema de autoincompatibilidade (ver 9.1.3.1). 

Em qualquer caso, graos de polen germinam com 
um tubo polinico. Esse tubo tem, por um lado, a fun- 
<;ao de transportar as celulas reprodutivas masculinas 
ate as proximidades da oosfera. Por outro lado, o tubo 
polinico possui tambem fun<;ao de ancoramento e ab- 
sorve, como um haustorio, nutrientes para seu desen¬ 
volvimento e crescimento (Figura 10-204). Nas Cy¬ 
cadopsida e Ginkgopsida, as celulas reprodutivas sao 
espermatozoides moveis por flagelos (Figuras 10-202, 
10-204 e 10-224); nas Coniferopsida, incluindo Gnetales, 
e nas angiospermas sao formadas celulas espermaticas 
imoveis (Figuras 10-226 e 10-203). 



Figura 10-201 Desenvolvimento do gametofito cf a partir da celula polfnica uninucleada ate a formagao das celulas espermaticas/esper- 
matozoides em, por exemplo, Pinaceae e Ginkgo. 
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Figura 10-202 Desenvolvimento do gametofito cf nas Cycadopsida. A-E Germinagao do grao de polen em Dioon edule (A-C 840x, D 667x, E 
420x). F Grao de polen germinado de Microcycas calocoma, com nove celulas espermatogenicas (aproximadamente 200x). G-J Tubo polfnico 
e espermatozoide de Zamia floridana. (G, H 50x, J 75x). - a, celula anteridial; e, exina; i, intina; n, nucleo; p, celula protalica; tp, celula do tubo 
polfnico; cp, celula pedicelar; ce, celula espermatogena. (A-E segundo Ch. Chamberlain; F segundo O.W. Caldwell; G-J segundo H.J. Weber.) 



Figura 10-203 Desenvolvimento do gametofito cf nas angiosper- 
mas (Lilium martagon). Celula vegetativa com nucleo e celula gene- 
rativa no grao de polen (A-B) ou tubo polfnico (C). Na extremidade 
anterior do tubo polfnico (D), a celula generativa dividiu-se em duas 
celulas espermaticas. - g, celula generativa; n, nucleo da celula ve¬ 
getativa; e, celula espermatica. (Segundo E. Strasburger, em I.L.L. 
Guignard.) 


10.2.4.3 Megasporofilos 

Os rudimentos seminais das espermatofitas estao distri- 
buidos na flor de modos muito diversos. As estruturas 
chamadas neutralmente de megasporangioforos sao de- 
nominadas megasporofilos. O conceito de carpelo e tra- 
dicionalmente reservado para os megasporangioforos de 
angiospermas. 

Em Cycadopsida (Figura 10-222), os rudimentos se¬ 
minais sao claramente localizados em folhas (filosporeo). 
Neste caso, localizam-se em geral dois rudimentos semi¬ 
nais na margem inferior da lamina de um megasporofilo 
explicitamente peciolado, escamiforme ou em forma de 
escudo. No genero Cycas , encontram-se ate oito rudimen¬ 
tos seminais ao longo da raque de megasporofilos pinados 
ou pelo menos denteados localizados em posigao apical. 
Os dois unicos rudimentos seminais de Ginkgo localizam- 
-se no apice de um pedicelo bifurcado (Figura 10-224). 
Nas Coniferopsida recentes (exclusiva Gnetales), encon- 
tram-se entre um e cerca de 20 rudimentos seminais na 
superficie superior de uma escama seminifera plana (Fi¬ 
gura 10-227). Raramente os rudimentos seminais locali¬ 
zam-se no apice de ramos curtos (por exemplo, Taxus , Fi¬ 
gura 10-230). Tanto pela posigao das escamas seminiferas 
na axila de uma escama tectriz, quanto pelas relagoes mor- 
fologicas nos representantes fosseis aparentados (Figura 
10-228) das Coniferopsida recentes, esta claro que a es- 
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Figura 10-204 Rudimento seminal e fecundagao em Cycadopsida. A Corte longitudinal em um rudimento seminal de Ceratozamia , com 
micropila, tegumento, nucelo e camara de polinizagao com graos de polen germinado; megasporo germinado: gametofito 2 (= saco embrio- 
nario) com parede e dois arquegonios (cada um com duas celulas do pescogo e oosfera) (2,5x). B Parte superior do nucelo no momento da 
fecundagao, em Dioon edule. Tubos polfnicos ancorados no tecido do nucelo, penetrando na camara arquegonial, espermatozoides em parte 
ja liberados, o arquegonio a esquerda ja fecundado (cerca de 10Ox). - a, arquegonios; ca, camara arquegonial; t, tegumento; m, micropila; e, 
saco embrionario; n, nucelo; cp, camara polfnica; p, parede. (A segundo F. Firbas, B segundo Ch. Chamberlain.) 


cama seminifera deve ser entendida como um ramo curto 
modificado. Ainda nao esta esclarecido se originalmente 
os rudimentos seminais neste ramo curto estavam locali- 
zados na folha ou na axila (estaquiosporeo). Nos generos 
de Gnetales, cada flor tern apenas um rudimento seminal 
em posigao terminal (Figura 10-231). 

Enquanto nos grupos acima tratados e resumidos 
como gimnospermas os rudimentos seminais sao dire- 
tamente acessiveis ao polen, nas angiospermas eles estao 
encerrados dentro de um carpelo. O conjunto dos carpelos 
existentes em uma flor, incluindo os rudimentos seminais 
dentro destes, forma o gineceu. A estrutura de um unico 
carpelo pode ser compreendida pelo seu desenvolvimento. 
No inicio do desenvolvimento ha em geral um estagio com 
formato de cadeira (Figura 10-205), cuja margem mais 
baixa, tambem denominada zona transversal, e orientada 
para o centro da flor. As margens do carpelo crescem por 
algum tempo juntas em comprimento, formando-se uma 
regiao tubular (ascidial) (Figura 10-206). O crescimento 
no lado interno do carpelo cessa e os flancos e o dorso 
continuam crescendo, formando-se uma regiao aberta 
por uma fenda ventral para o centro da flor; essa regiao 
e denominada plicada ou conduplicada, e nela tambem 


se desenvolvem o estilete, geralmente como uma porgao 
terminal pedicelar e, em posigao variavel, um estigma em 
geral papiloso, como superficie receptora de graos de po¬ 
len. O estilete em geral nao e solido, mas sim representa 
um prolongamento estreito do espago vazio formado pela 
regiao ascidial plicada, o canal de transmissao, atraves do 
qual, por meios diversos, os tubos pobnicos chegam aos 
rudimentos seminais. Em um carpelo assim desenvolvido 



Figura 10-205 Esquema da ontogenese de carpelos tipicos das an¬ 
giospermas. Vistas frontais e cortes longitudinais (cinza). 
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Figura 10-206 Esquema da estrutura de gineceus. Cortes longitudinals (A, B, C) e transversals (A, C) de gineceus. A Coricarpicos, B he- 
missincarpicos, C sincarpicos, com zonas ascidiais, plicadas ou sinascidiais, simplicadas, hemissimplicadas e assimplicadas. (Segundo W. 
Leinenfellner.) 


encontra-se, portanto, de baixo para cima, uma zona pe- 
dicelar, uma zona tubular fechada congenitalmente, isto 
e, desde o inicio do seu desenvolvimento (zona ascidial), 
e uma zona denominada plicada, inicialmente aberta pela 
fenda ventral e fechada apenas posgenitalmente por se¬ 
cretes e/ou por indentagoes da epiderme. A regiao oca 
do carpelo que contem os rudimentos seminais e tambem 
chamada ovario. 

A abrangencia relativa das zonas tubulares e plicadas pode ser 
bastante diferente. Se, no caso extremo, acima da zona pedicelar 
e formada apenas uma zona tubular, o carpelo e completamente 
ascidial, se falta a zona ascidial e apenas a zona plicada e for¬ 
mada, entao o carpelo e completamente plicado (conduplicado). 

Placentas sao as regioes da superficie interna de um car¬ 
pelo onde estao os rudimentos seminais. As placentas, 


planas ou convexas, localizam-se geralmente nas proximi- 
dades da margem da fenda ventral (submarginal). Neste 
caso, elas podem descrever, muito raramente, a forma de 
V em torno de toda a fenda ventral, a forma de “u” ou 
localizam-se apenas nas margens laterais (lateral) ou na 
margem inferior (mediana) da fenda ventral. Rudimentos 
seminais podem, porem, distribuir-se sobre a totalidade 
da superficie interna do ovario (laminal; Figura 10-207). 
O numero de rudimentos seminais por carpelo pode va- 
riar de um ate alguns milhoes. 

O numero de carpelos em uma flor varia de 1 a cerca 
de 2.000. Os carpelos podem ser dispostos helicoidalmen- 
te ou em verticilos. Assim como para os microsporofilos, 
aqui tambem pode-se dizer que na distribuigao helicoidal 
o numero dos carpelos (geralmente elevado) frequente- 
mente nao e fixado, e que a distribuigao verticilada cos- 



Figura 10-207 Tipos diferentes de gineceu, corte transversal da principal zona fertil de ovarios desenvolvidos. A Coricarpico, placentagao 
laminal. B Corocarpico, placentagao submarginal. C Hemissincarpico, placentagao central-angular. D, G Sincarpico, placentagao centra-an- 
gular. D Carpelos plicados. G Carpelos ascidiais. E, F Sincarpico, placentagao parietal. H, J Sincarpico, placenta central, rudimentos seminais, 
muitos ou um basal. (Em parte segundo A.L. Takhtajan e Syllabus de Engler.) 
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Figura 10-208 Estrutura dos carpelos (A-C) e concrescimento progressivo (D-F). A Vista geral da face ventral de um carpelo unico e livre em 
maturagao com sutura ventral fechada (na base o calice; cerca de 3x), B, C em corte transversal, com um feixe vascular dorsal e dois ventrais, 
placenta em duas partes e rudimentos seminais (cerca de 10x). D Gineceu coricarpico. E, F Sincarpico com estiletes livres ou concrescidos 
(aumentado). (A, B Colutea arborescens, C, D Delphinium elatum, E Linum usitatissimum, F Nicotiana rustica). (A-D segundo W. Troll, E, F se- 
gundo O.L. Berg e L.F. Schmidt.) 


tuma estar relacionada com a redugao (oligomerizagao) e 
determinagao do numero de carpelos. 

Se os carpelos sao livres entre si, o gineceu e cori¬ 
carpico (apocarpico). Se os carpelos sao concrescidos 
- isto pressupoe, em geral, uma distribuigao verticilada 
-, o gineceu e sincarpico (= cenocarpico). Um gineceu 
sincarpico e tambem denominado pistilo. A extensao do 
concrescimento pode ser variada e, por exemplo, atin- 
gir apenas a base dos ovarios dos carpelos, os ovarios 
inteiros ou tambem os estiletes (Figura 10-208). Com 
frequencia, o numero de carpelos que constituem um gi¬ 
neceu sincarpico e reconhecivel apenas pelo numero de 
estigmas, e mesmo os estigmas podem se tornar ate uma 
estrutura unica. Na estrutura interna de gineceus sincar- 
picos existem variagoes consideraveis (Figura 10-207). Se 
cada carpelo e integralmente formado, com regiao dorsal 
e lateral, entao o gineceu e septado pelas laterais dos pro- 
prios carpelos (sincarpico-septado, sincarpico em senso 
estrito). Se as margens carpelares sao livres umas das ou- 
tras no centro do gineceu, este nao e completamente sep¬ 
tado (hemissincarpico). A placentagao nas proximidades 
da margem de cada carpelo e denominada central-angu¬ 
lar. Se as regioes laterais de cada carpelo tern seu desen- 
volvimento suprimido, forma-se um gineceu sem septos 
(sincarpico-nao septado = paracarpico). Neste caso, as 
placentas sao parietais, ou seja, localizam-se la onde as 
margens de carpelos vizinhos se tocam, ou se encontra 
na base do ovario uma placenta central livre, na qual os 
rudimentos seminais se assentam sobre uma coluna de 
tecido mais ou menos maciga sem contato com a parede 
do ovario. Em gineceus nao septados podem, tambem, 
formar-se rudimentos seminais unicos, eretos na base ou 
pendentes no apice. 


Em gineceus sincarpicos podem tambem ser formadas os cha- 
mados “falsos septos” (Figuras 10-292, 10-303, 10-308). Carpe¬ 
los que, sob observagao superficial, parecem ser monocarpelares, 
mas que sao na verdade pluricarpelares sao denominados pseu- 
domonomeros. 

Uma estrutura funcionalmente importante de gineceus 
sincarpicos e o compito. Por esse conceito entende-se 
que todos os carpelos apresentam um tecido de trans- 
missao comum na regiao do estilete ou na regiao simpli- 
cada. Em gineceus com estigmas separados, por exem¬ 
plo, esse tecido permite que os graos de polen ou seus 
tubos polinicos de cada um dos estigmas sejam distribu- 
idos para todos os carpelos e uma selegao centralizada 
de tubos polinicos. 

Os carpelos, assim como tambem o perianto e os microsporofi- 
los, podem participar da polinizagao, por exemplo, pela produ- 
gao de nectar ou como orgaos de apresentagao secundaria de po¬ 
len. Finalmente, a estrutura do gineceu deve ser compreendida 
tambem sob o aspecto da formagao do fruto. 

Em geral, as angiospermas mais primitivas tern gineceu 
coricarpico com numero variavel de carpelos dispostos 
helicoidalmente. O fechamento da fenda ventral desses 
carpelos ocorre mediante secregoes. 

Rudimentos seminais 

Rudimentos seminais ( ovula , singular: ovulum) sao os 
megasporangios das espermatofitas encerrados em um en- 
voltorio (Figura 10-209). Eles consistem em um pedicelo, 
o funiculo, geralmente um ou dois (raramente tres) envol- 
torios, os tegumentos (rudimentos seminais unitegmicos 
ou bitegmicos), assim como o megasporangio, o nucelo, 
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Figura 10-209 Desenvolvimento e posigao de rudimentos seminais em angiospermas. A-D Desenvolvimento. E Rudimento seminal atropo, 
F anatropo, G campilotropo. - e, tegumento externo; i, tegumento interno; c, calaza; s, saco embrionario (hachureado); em, celula-mae do 
saco embrionario; f, funiculo; m, micropila; n, nucelo; t, tetrade de megasporos. (A-D segundo W. Troll, esquematico; E-E segundo G. Karsten.) 


envolvido pelos tegumentos. A passagem do funiculo para 
o nucelo e denominada calaza, e os tegumentos deixam 
livre uma abertura, a micropila, no polo oposto a calaza. 

Nas gimnospermas, ocorre fundamentalmente apenas um tegu¬ 
mento. Se, como em muitas angiospermas, dois tegumentos sao 
formados, o tegumento interno e formado anteriormente ao ex¬ 
terno. Em angiospermas, podem ser formados rudimentos semi¬ 
nais unitegmicos se um dos dois tegumentos cessa precocemente 
seu crescimento, se os dois primordios dos tegumentos crescem 
intercalarmente com uma base comum e a bipartigao apical nao 
e mais reconhecivel ou se, desde o principio, apenas um tegu¬ 
mento esta presente. Os tegumentos podem ser muito delgados 
e consistir em apenas suas duas epidermes, ou as epidermes en- 
volvem outras camadas celulares. Especialmente em rudimentos 
seminais unitegmicos, a epiderme interna do tegumento desen- 
volve-se formando um endotecio semelhante ao tapete. Nucelo e 
tegumentos inexistem em angiospermas parasiticas (por exem- 
plo, Loranthaceae). 

Dependendo da posigao da celula-mae de megasporo no 
nucelo, e possivel distinguir as seguintes formas de rudi¬ 
mentos seminais. Se a celula-mae de esporos esta locali- 
zada subepidermalmente no polo apical do nucelo, o ru¬ 
dimento seminal e tenuinucelado. O megasporo e o saco 
embrionario dele resultante sao, entao, apicais e ladeados 
apenas pela epiderme do nucelo. Se, ao contrario, a celu¬ 
la-mae de esporos e separada da epiderme do nucelo por 
pelo menos uma celula (celula parietal ou celula de co- 
bertura), o rudimento seminal e crassinucelado (Figura 
10-201). A extensao de tecido que envolve apical e lateral- 
mente o megasporo e o saco embrionario e muito variavel 
em rudimentos seminais crassinucelados. Em rudimentos 
seminais fecundados por espermatozoides (Cycadopsida, 
Ginkgopsida) existe, na extremidade apical do nucelo, 
uma cavidade denominada camara polinica* (Figura 
10-204). 

Os rudimentos seminais podem ser tambem distin- 
guidos pela orientagao de seu eixo longitudinal (Figura 
10-209). Se o funiculo e a micropila estao em linha reta, 
os rudimentos seminais sao atropos/ortrotopos. Em ru- 


* N. de T. Ou camara de polinizagao. 


dimentos seminais anatropos, a micropila aproxima-se 
a 180° do funiculo por dobramento nas regioes calazal, 
do tegumento e do nucelo. Nesse caso, o nucelo per- 
manece reto. Rudimentos seminais campilotropos, ao 
contrario, sao reniformes, curvados na parte superior do 
funiculo. 

Nas gimnospermas sao encontrados exclusivamente rudimentos 
seminais atropos. A curvatura dos rudimentos seminais de mui¬ 
tas angiospermas esta relacionada a acessibilidade da micropila 
pelo tubo polinico. Em angiospermas, a ligagao entre micropila 
e placenta pode ser promovida tambem pelo crescimento de um 
obturador a partir do funiculo, tegumentos, nucelo ou placenta 
(Figura 10-276). 

Na regiao do polo apical do nucelo forma-se em geral 
uma celula-mae de megasporos (celula-mae do saco em¬ 
brionario. A partir da meiose desta celula-mae de megas¬ 
poros, origina-se uma tetrade de megasporos (celulas do 
saco embrionario) em geral linear, mais raramente em 
forma de T. Os megasporos das gimnospermas possuem 
uma parede celular, na qual pode ser comprovada a exis- 
tencia de esporopolenina. Esse nao e o caso nas angios¬ 
permas. 

Entre as angiospermas, os rudimentos seminais ana¬ 
tropos, crassinucelados com dois tegumentos sao prova- 
velmente ancestrais. 

Gametofito feminino 

No desenvolvimento do gametofito feminino (saco em¬ 
brionario) participa geralmente apenas um megasporo 
(saco embrionario monosporico), mais raramente dois 
(saco embrionario disporico; algumas angiospermas) ou 
todos os quatro megasporos (saco embrionario tetras- 
porico; Gnetum , Welwitschia , algumas angiospermas). 
Na continuidade do desenvolvimento de apenas um me¬ 
gasporo, em geral esse e (no caso de uma tetrade linear) 
o mais interno e raramente o mais externo. O gametofito 
feminino dos diversos grupos de espermatofitas e reduzi- 
do em diferentes graus. Em todos os casos, seu desenvol¬ 
vimento se inicia com divisoes nucleares livres, seguidas 
geralmente pela formagao de paredes. Assim, nas gimnos- 
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Figura 10-210 Desenvolvimento do gametofito $ das angiospermas. A-F Hydrilla verticilata, Hydrocharitaceae. No nucleo em cresci- 
mento do rudimento seminal diferencia-se uma celula hipodermal (A), separa-se uma celula de cobertura que continua a se dividir (B, C), 
cresce transformando-se em celula-mae do saco embrionario (D) e forma apos a meiose (E, F) quatro celulas do saco embrionario, das 
quais apenas a mais interna continua o desenvolvimento em urn saco embrionario. G Polygonum divaricatum. Rudimento seminal maduro 
com micropila, tegumentos externo e interno, calaza e funfculo. 0 saco embrionario contem as sinergides, a oosfera projetando-se abai- 
xo delas, o nucleo secundario do saco embrionario e as tres antipodas (200x). - ap, antipodas; e, tegumento externo; i, tegumento inter¬ 
no; c, calaza; o, oosfera; f, funfculo; n, nucleo secundario do saco embrionario; m, micropila; s, sinergides. (A-F segundo P. Maheshwari; 
G segundo E. Strasburger.) 


permas podem ser formados gametofitos femininos com 
ate milhares de celulas (Figura 10-204). Nas Cycadopsida, 
Ginkgo e Coniferopsida (excluindo Gnetum , Welwitschia ) 
sao formados arquegonios em numero variado no polo 
apical do saco embrionario (Figuras 10-204 e 10-226). Em 
Ginkgo , sao dois ou tres arquegonios, nas Coniferopsi¬ 
da ate 60 e em Microcycas (Cycadopsida) ate 100. Os ar¬ 
quegonios consistem em uma oosfera, em parte bastante 
grande (ate 6 mm de diametro nas Cycadopsida; Figura 
10-204), um numero variavel de celulas do pesco^o (ce¬ 
lulas do canal do pesco^o estao ausentes) e muitas vezes 
tambem uma celula do canal ventral ou ao menos um nu¬ 
cleo do canal ventral. Nas espermatofitas fecundadas por 
espermatozoides ( Ginkgo , Cycadopsida) a extremidade 
superior do saco embrionario e separada do restante do 
nucelo por uma camara arquegonial (localizada abaixo 
da camara polinica) (Figura 10-204). 

Gnetum tem um saco embrionario tetrasporico, cuja celulariza- 
^ao esta limitada a extremidade inferior (calazal). Nao e reco- 


nhecivel antes da fecunda^ao qual das celulas e a oosfera. O saco 
embrionario de Welwitschia e tambem tetrasporico. A celulariza- 
<^ao irregular neste caso conduz a celulas com um numero dife- 
rente de nucleos, que entao podem fusionar-se entre si. Tambem 
em Welwitschia nao se reconhece a oosfera antes da fecundaqao. 

Nas angiospermas, a partir do megasporo uninuclea- 
do sao formados mais frequentemente dois, quatro ou 
finalmente oito nucleos (Figuras 10-211 e 10-212) em 
tres divisoes nucleares livres seguidas. Cada tres nucleos 
envolvem-se com plasma proprio nas extremidades su¬ 
perior e inferior do saco embrionario e formam celulas 
independentes, envolvidas inicialmente com apenas uma 
membrana celular, mais tarde tambem com uma parede 
celular delgada. As tres celulas superiores sao chamadas 
de aparelho oosferico. Destas, a mediana torna-se a oos¬ 
fera, frequente e perceptivelmente maior, as outras duas 
sao as sinergides. E possivel que as sinergides sejam ho- 
mologas das celulas do pesco^o dos arquegonios. As tres 
celulas inferiores formam as antipodas. Os dois nucleos 
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Figura 10-211 Alguns tipos de formagao do saco embrionario nas angiospermas: Meiose da celula-mae do saco embrionario diploide (me- 
gasporogenese) e desenvolvimento da celula do saco embrionario haploide ate o saco embrionario maduro (megagametogenese). (Segundo 
P. Maheshwari.) 


restantes na grande celula central sao os nucleos polares. 
Eles se fusionam antes ou depois da penetragao do tubo 
polinico, dando origem ao nucleo secundario do saco 
embrionario, que e entao diploide. 

Ha inumeras variagoes desse modo de desenvolvimento (Figura 
10-211). Assim, nao apenas um, mas sim dois ou quatro megas- 
poros podem participar do desenvolvimento do saco embriona¬ 
rio bi ou tetrasporico. As demais variagoes relacionam-se com 
supressao de divisoes nucleares, organizagao dos grupos celula- 
res citados ou fusoes de nucleos. Enquanto o saco embrionario 
maduro do tipo Penaea esta constituido de 16 celulas/nucleos, 
no tipo Oenothera sao apenas 4. 

A nutrigao do saco embrionario das angiospermas e feita 
principalmente pelas celulas antipodas, mas tambem podem 
existir haustorios formados a partir dos megasporos, sinergides 
ou antipodas. 


10.2.4.4 Nectarios 

O nectar e uma importante possibilidade de alimentagao 
de polinizadores de flores. Enquanto nas gimnospermas 
polinizadas por animais essa fungao pode ser assumida 
por uma gota de polinizagao secretada na micropila, nas 
angiospermas sao encontradas glandulas secretoras de 
nectar, os nectarios. Nectarios podem ocorrer agrupa- 
dos, isoladamente (Figura 10-271) ou como formagoes 
na base da flor, em geral entre o androceu e o gineceu, 
formando um disco em forma de anel (Figura 10-295). 
Sepalas podem formar regioes localizadas na face interna 
ou externa e petalas na face interna. Estames possuem, 
por exemplo, nectarios nos filetes ou sao estaminodios e 
funcionam como nectarios ou folhas nectariferas (Figu¬ 
ra 10-259). No gineceu, as secregoes do estigma podem 
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Figura 10-212 Polinizagao e fecundagao nas angiospermas. A Ovario de Fallopia ( Polygonum ) convolvulus com rudimentos seminais 
atropos (corte longitudinal esquematico, 48x). Parede do ovario, estilete, estigma com graos de polen germinando e formando tubos 
polfnicos, rudimentos seminais com funfculo, calaza, tegumentos externo e interno, micropila e nucelo, assim como saco embrionario 
com aparelho oosferico, nucleo secundario do saco embrionario e antipodas. B Esquema do saco embrionario durante a fecundagao. 
Na penetragao do tubo polinico na regiao do aparelho filiforme uma das duas sinergides e destrufda; dos dois nucleos espermaticos, 
urn (nej fusiona-se com o nucleo da oosfera, o outro (ne 2 ) une-se aos dois nucleos polares que estao se fusionando; na base as tres 
antipodas. - e, tegumento externo; i, tegumento interno; ap v ap 2 , ap 3 , antipodas; c, calaza; ao, aparelho oosferico; ns, nucleo secundario 
do saco embrionario; es, saco embrionario; o, oosfera; f, fumcolo; af, aparelho filiforme; po, parede do ovario; et, estilete; m, micropila; 
em, estigma; nu, nucelo; p, grao de polen; np p np 2 , nucleos polares; tp, tubo polinico; s v s 2 , sinergides; ne p ne 2 , nucleos espermaticos. 
(A segundo H. Schenck; B segundo A. Jansen, muito modificado). 


assumir fungoes de nectar e num gineceu sincarpico po- 
dem existir entre os carpelos nectarios septais (Figura 
10-251) em forma de canais com ligagoes para o exterior. 
Tambem na face externa do ovario e possivel a formagao 
de nectarios. 

Nectarios externos as flores sao denominados nectarios extra- 
florais e sao destinados, por exemplo, a alimentagao de formigas 
que protegem a planta. 

10.2.4.5 Dispos^ao dos orgaos florais 

As possibilidades de disposigao dos orgaos florais em 
espiral, em verticilos e, em casos mais raros, em arranjo 
irregular ja foram apresentadas nas segoes anteriores. 
O posicionamento dos orgaos florais em relagao uns 
aos outros oferece inumeras possibilidades de variagao 
entre as angiospermas. Em uma flor completa de an- 
giosperma, a sequencia dos orgaos de fora para dentro 
e quase sempre perianto, androceu e gineceu. Depen- 
dendo do numero e posigao dos orgaos florais a base 
da flor (receptaculo) pode ser mais ou menos alongada 


ou encurtada. Eventualmente, a base da flor e, tambem, 
alargada como um disco ou sao formadas cavidades ou 
cilindros florais (hipantios). Por meio da formagao de 
um hipantio, a base do perianto e dos estames pode ser 
afastada da base do gineceu. E tambem possivel que 
os entrenos da flor se alonguem. Se o entreno entre o 
androceu e o gineceu e alongado, tem-se um ginoforo 
(Figura 10-292), com o alongamento do entreno entre 
o perianto e o androceu/gineceu tem-se um androgi- 
noforo. Pela localizagao diferenciada da atividade de 
crescimento do gineceu, a sua posigao na flor pode ser 
modificada (Figura 10-213). Se principalmente as partes 
dorsais livres (e flancos) crescem, forma-se um ovario 
supero. Como o perianto e os estames estao fixados na 
base do gineceu, estas flores sao designadas hipoginas. 
Crescimento na base da flor abaixo da insergao perife- 
rica do gineceu conduz a formagao de um ovario infe- 
ro. Devido a insergao do perianto e estames acima do 
ovario, estas flores sao designadas epiginas. Em uma 
expressao intermediaria o ovario e semi-infero. Se o 
ovario e livre em um receptaculo floral concavo, ele e 
mediano (flor perigina). 
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Supero Mediano fnfero 

(hipogina) (perigina) (epigina) 


Figura 10-213 Posigao do ovario nas flores de angiospermas. (Se- 
gundo Leins, 2000.) 


Em flores verticiladas, os orgaos de um verticilo loca- 
lizam-se em geral nos espagos entre os orgaos do verticilo 
anterior, e os orgaos de verticilos subsequentes alternam-se 
uns com os outros (alternancia). Diferentemente disso, os 
orgaos de verticilos subsequentes podem estar sobre o mes- 
mo raio, e sao assim sobrepostos (superposigao). Em uma 
flor de angiosperma com cinco verticilos de orgaos (perian- 
to com calice e corola, dois verticilos de estames, gineceu), 
os estames do verticilo externo, por exemplo, localizam-se 
por alternancia em raios que se alternam com as petalas e 
sobre as sepalas (antessepalos), e os estames do verticilo 
interno localizam-se em raios que se alternam com os es¬ 
tames externos (antepetalos). Essa alternancia pode ser 
perturbada pela supressao de verticilos. Se isto acontecer, 
por exemplo, com o verticilo externo de dois verticilos de 
estames, o unico verticilo de estames e antepetalo. Por per- 
turbagoes na alternancia no gineceu, os estames internos de 
uma flor com dois verticilos de estames podem se exterio- 
rizar, devido a pressao exercida pelos carpelos antepetalos. 
Na flor pronta, o verticilo de estames aparentemente exter¬ 
no e antepetalo e o verticilo aparentemente interno e an- 
tessepalo. Esse fenomeno e denominado obdiplostemonia. 


Nas flores das angiospermas, a disposigao verticilada (ciclica) 
dos orgaos florais e muito mais frequente. Neste caso, o numero 
de verticilos por flor pode ser diferente. Especialmente comum 
(em eudicotiledoneas) sao as flores pentadclicas com cinco ver¬ 
ticilos (dois verticilos no perianto, por exemplo, calice e corola, 
dois verticilos de estames, um verticilo de carpelos, em geral nao 
alternado) e, pela supressao de um verticilo de estames, flores 
tetradclicas. Ha tambem flores di ou monodclicas com apenas 
um verticilo de orgaos. 

A partir da disposigao dos orgaos florais e seu desenvol- 
vimento em flores prontas resultam diferentes possibi- 
lidades de simetrias florais (Figura 10-214). Flores com 
disposigao helicoidal dos orgaos sao assimetricas prima- 
rias. Em flores com distribuigao verticilada dos orgaos 
distingue-se as flores radial-simetricas (polissimetricas, 
actinomorficas, radiais) com mais de dois pianos de sime- 
tria das flores dissimetricas com dois pianos de simetria 
e das zigomorficas (monossimetricas), com apenas um 
piano de simetria. Flores verticiladas tambem podem ser 
secundariamente assimetricas. 

Sob observagao cuidadosa das relagoes de simetria, o piano tra- 
gado ao longo do eixo de origem da flor, do eixo da flor e do 
forofilo e chamado piano mediano. Transversal a ele esta o piano 
transversal e outros pianos sao obliquos. A partir disso, pode- 
-se distinguir flores, por exemplo, mediano, transversal ou obli- 
quo - zigomorficas. 

A estrutura de flores pode ser melhor representada por 
meio de diagramas florais (Figura 10-214). Diagramas empi- 
ricos representam situagoes reais, diagramas teoricos contem 
interpretagoes e demonstram, por exemplo, que determinados 
orgaos esperados nao estao presentes. Formulas florais contem 
informagoes sobre a simetria floral (o) = helicoidal, * = radial, 
deitada ou + = dissimetrica, i ou —» ou i/ = zigomorfica, t = ver¬ 
ticilada- assimetrica), sobre os orgaos florais realmente existentes 
(P = perigonio, K = calice, C = corola, A = androceu, G = gine¬ 
ceu), sobre o numero de orgaos florais por verticilo (por exem¬ 
plo, A5+5 = dois verticilos de estames com cinco estames cada; 
oo = numero elevado e nao fixo), modificagoes de orgaos isolados 


Figura 10-214 Simetria floral e diagrama florais. 
A Sedum sexangulare : polissimetrico (radial). 
B Dicentra spectabilis : dissimetrico. C Lamium 
album : monossimetrico (dorsiventral). (Em parte 
segundo A. W. Eichler assim como G. Hegi.) 
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(por exemplo, A3 st = estaminodios, 3° ausente, 5°° aumentado 
secundariamente), concrescimento de orgaos (numeros entre 
parenteses, por exemplo, C(5) = petalas concrescidas), posi^ao 
do ovario (por exemplo, G(5) = supero, G-(5) = mediano, G(5) 
= infero), forma^ao de falso septo no gineceu (por exemplo, G(2) 
ou de intermediaries entre duas expressoes distintas (por exem¬ 
plo */ q) = radial-simetrico a espiralado). Alguns exemplos de 
formulas florais sao: 

Adonis : * /o) K5 C6-10 AcoG” 

Sedum : * K5 C5 A5 + 5 G 5 

Dicentra : K2 C2 + 2 A2 + 2 ou (estames divididos e concresci- 
dos) (Vi- 1 - Vi) + (Vi- 1 - Vi) G(2) 

Lamium: i K(5) [C(5) A1 ° :4] G(2) 

Iris : * P3 + 3 A3 + 3 ° G(3). 

10.2.5 Inflorescencias 


As espermatofitas apresentam, em geral, varias a muitas 
flores reunidas em inflorescencias (ver 4.2.5.3). A exata 
definiqao de inflorescencia e controversa e deve ser enten- 
dida como um sistema de ramificaqoes reprodutivas, cujo 
crescimento limitado nao continua apos a floraqao e fruti- 
ficaqao e geralmente sao eliminadas. 

Em inflorescencias, as folhas frequentemente nao sao 
expandidas como trofofilos normais, mas sao bracteas 
mais ou menos inconspicuas (forofilos e profilos) ou estao 
completamente ausentes. A expressao visual de flores pe- 
quenas isoladas pode ser ampliada por meio de sua apro- 
xima^ao em conjuntos densos, aumentada por flores mar¬ 
ginals (por exemplo, Iberis) frequentemente estereis (por 
exemplo, Hydrangea , Viburnum opulus) ou por bracteas 
coloridas (por exemplo, Astrantia , Cornus suecica). Assim, 
surgem pela divisao de trabalho das flores individuais e 
dos orgaos foliares e eixos acessorios, unidades biologi- 
cas funcionais analogas as flores isoladas e denominados 
pseudantios. Exemplos de pseudantios sao os ciatios de 
Euphorbia , os capitulos das Dipsacaceae e Asteraceae ou 
as inflorescencias-armadilhas de Arum. Alem disso, partes 
florais (merantios) tambem podem representar unidades 
biologicas florais funcionais (por exemplo, Iris). 

10.2.6 Poliniza 9 ao 


Na poliniza^ao, os graos de polen sao transportados para 
a micropila dos rudimentos seminais de gimnospermas 
ou para o estigma dos carpelos das angiospermas. 

Fundamentalmente, pode-se distinguir entre a autopoliniza^ao 
(autogamia), que e a poliniza^ao em um mesmo individuo, e a 
poliniza^ao cruzada (alogamia), que e a poliniza^ao que ocorre 
entre dois individuos diferentes. A alogamia e a unica possibi- 
lidade de poliniza^ao se as estruturas reprodutivas masculinas 


e femininas se encontram em individuos diferentes (dioicia), 
como nas Cycadopsida, Ginkgo , muitas Coniferopsida e uma 
pequena porcentagem das angiospermas. Se as flores unissexu- 
adas encontram-se na mesma planta (monoicia) ou pelo menos 
algumas flores sao hermafroditas, a autogamia e, em principio, 
possivel. Os mecanismos mais importantes para o impedimento 
da autogamia e autofecunda^ao*, que sob a perspectiva da evo- 
lu^ao biologica sao prejudiciais em muitas situates, sao os me¬ 
canismos de autoincompatibilidade, heteromorfia, dicogamia 
e hercogamia (ver 9.1.3.1 e 9.1.3.2). Uma possibilidade extrema 
de autogamia e a cleistogamia, ou seja, a autopoliniza^ao e au- 
tofecunda^ao ja no botao floral (que nao se abre). Por exemplo, 
em algumas especies de Viola e em Oxalis acetosella um indivi¬ 
duo produz tanto flores cleistogamas quanto flores que se abrem 
(casmogamia). Em Lamium amplexicaule sao encontradas flores 
cleistogamas principalmente no inicio e no final da esta^ao de 
crescimento. 

Os principals vetores de poliniza^ao sao o vento, a agua e 
diversos animais. 

A poliniza^ao pelo vento (anemofilia) pressupoe que 
uma quantidade suficiente de polen seja produzida e dis- 
persada, que os graos de polen sejam distribuidos pelo 
vento rapida e homogeneamente e sejam capazes de flu- 
tuar o maior tempo possivel e que os estigmas sejam livres 
e grandes, de modo que a poliniza^ao ocorra com fre- 
quencia suficiente. Flores polinizadas pelo vento sao em 
geral visualmente inconspicuas e desprovidas de perfume 
e nectar, com frequencia unissexuais. As flores masculinas 
(ou estames) sao maioria em compara^ao com as flores fe¬ 
mininas (ou rudimentos seminais); os graos de polen sao 
mais ou menos lisos na superficie e pulverulentos como 
consequencia da ausencia ou da desseca^ao precoce do 
polenkitt. 

Devido a essas condi^oes, estabeleceu-se um complexo de ca- 
racteres (sindrome) em especies anemofilas. Os graos de po¬ 
len individualizam-se facilmente e sao muito pequenos ou tern 
grande capacidade de flutua^ao por causa dos sacos aereos (al¬ 
gumas Coniferopsida). Uma produ^ao em massa pode ocorrer 
pelo aumento do tamanho das anteras e/ou multiplica^ao das 
flores masculinas ou dos estames. Em Corylus , por exemplo, 
existem 2,5 milhoes de graos de polen para cada rudimento 
seminal. A libera^ao do polen e facilitada pela capacidade 
de movimento dos filetes (por exemplo, em Poaceae; Figura 
10-255), pedicelo (por exemplo, canhamo: Cannabis , Figu¬ 
ra 10-285) ou dos eixos das inflorescencias (por exemplo, os 
amentilhos da avela: Corylus , do amieiro: Alnus , do carvalho: 
Quercus ; Figuras 10-289 e 10-290). Frequentemente, o polen 
e depositado sobre partes da flor ou inflorescencia e so en- 
tao levado pelo vento. As flores masculinas de Urtica (Figuras 
7-34) e Pilea liberam seu polen explosivamente com a ajuda 


* N. de T. A verdadeira autofecunda^ao nunca ocorre entre as es¬ 
permatofitas, cujos gametofitos sao unissexuais, ja que sao plantas 
heterosporicas. No entanto, a autopoliniza^ao poderia permitir a 
fecunda<;ao entre gametofitos irmaos, com efeitos biologico-evolu- 
tivos quase tao prejudiciais quanto uma verdadeira autofecunda^ao, 
so possivel em gametofitos hermafroditas, como os das samambaias, 
alguns musgos e outros organismos isosporicos. 
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de filetes tensionados elasticamente. A dura^ao da permanen- 
cia do polen no ar e a distancia por ele percorrida dependem 
muito da altura das flores masculinas sobre o solo, assim como 
da estrutura da vegeta^ao. Os estiletes e estigmas das flores de 
angiospermas anemofilas sao geralmente bastante ampliados, 
para aumentar a probabilidade da poliniza^ao. O numero de 
rudimentos seminais no ovario e geralmente muito reduzido 
e as flores estao localizadas em posi^oes expostas. O perianto 
que, em geral, so serve para impedir a poliniza^ao, e reduzido 
ou ausente. Finalmente, a poliniza^ao e facilitada pela flora^ao 
precoce, em climas temperados muitas vezes antes da expan- 
sao das folhas (por exemplo, amieiro, aveleira, olmo, choupo 
e freixo). 

A polinizaqao pela agua (hidrofilia), que vem a ser o 
transporte do polen ou das flores masculinas pela agua, e 
encontrada em poucas angiospermas. Existe a distinqao 
entre entre transportes acima, sobre ou sob a superficie 
da agua. 

Em flores eretas, a chuva pode promover a autopoliniza^ao, 
provavelmente em raros casos a poliniza^ao cruzada. Mas 
tambem em plantas aquaticas a hidrofilia nao e muito co¬ 
mum. Em geral, as flores emergem sobre a superficie da agua 
e sao polinizadas por animais ou pelo vento (por exemplo, 
Potamogeton ; Figura 10-243). Em Vallisneria (Figura 10-243) 
e Elodea , flores masculinas destacadas da planta chegam aos 
estigmas, localizados temporariamente na superficie da agua 
e em Callitriche o polen e flutuante. Sob a agua e atraves dela e 
transportado o polen de, por exemplo, Ceratophyllum , Najas e 
Zostera (Figura 10-243). Este ultimo genero tern graos de po¬ 
len filamentosos, com ate mais de 0,5 mm de comprimento, 
sem exina. Em muitas especies polinizadas pela agua, e reco- 
nhecivel um certo paralelismo com a anemofilia na estrutura 
dos caracteres florais. 

A enorme diversidade de flores de angiospermas so 
pode ser compreendida em conexao com a polinizaqao 
por animais (zoofilia). A zoofilia so pode funcionar se 
um polinizador perceber as flores e as visitar regular- 
mente e por tempo suficiente. Alem disso, as flores de- 
vem ser construidas de modo que o polinizador toque o 
polen e o estigma, e transporte o polen. Para chamar a 
atenqao de um potencial polinizador, a flor possui atra- 
tivos (do ingles advertisement) e a regularidade do vi- 
sitante e geralmente atingida por meio de recompensa 
(do ingles reward). 

Os atrativos das flores sao principalmente de natu- 
reza optica e quimica: cor e aroma. As cores florais sao 
obtidas principalmente por meio dos pigmentos dissolvi- 
dos nos vacuolos (antocianinas: azul, violeta, vermelho; 
antoxantinas: amarelas, brancas, UV; betalainas: verme- 
lho-violeta, amarelo; chalconas e auronas: amarelo, UV) 
ou em plastidios (carotenoides: carotenos laranja, xanto- 
filas amarelas). Essas cores podem ser modificadas por 
varios fatores: a posiqao relativa das camadas de celulas 
portadoras dos pigmentos no orgao, a sobreposiqao de 
camadas de cores diferentes, a frequencia e o tamanho 
dos espaqos intercelulares e a estrutura da superficie da 


epiderme. Por exemplo, enquanto celulas epidermicas 
lisas resultam em superficies brilhantes celulas epider¬ 
micas papilosas originam superficies aveludadas. A cor 
branca da flor surge pela reflexao total da luz, principal¬ 
mente pelos espaqos intercelulares. 

A cor pode se modificar durante o envelhecimento das flores. 
Por exemplo, manchas coloridas mudam de amarelo para ver¬ 
melho apos a poliniza^ao das flores de Aesculus. Isso foi inter- 
pretado como uma sinaliza^ao pelo vermelho, menos chamativo, 
para que o potencial polinizador seja desestimulado a uma visita 
“inutil” de uma flor ja polinizada. 

A compreensao do efeito optico de flores pressupoe conhe- 
cimento da biologia dos sentidos dos polinizadores. O verme¬ 
lho puro nao e visto com nitidez por abelhas e zangoes, que, por 
sua vez, veem o ultravioleta de 310-400 nm, nao perceptivel aos 
humanos. Das demais cores de flores, abelhas e zangoes perce- 
bem apenas um grupo de amarelos de 520-650 nm, um grupo de 
azuis-violetas (com purpura) de 400-480 nm e o branco, percebi- 
do como verde-azulado. A percep^ao optica de aves e semelhan- 
te a dos seres humanos. Para elas, principalmente o vermelho e 
muito chamativo. Experimentos de adestramento com insetos 
polinizadores demonstraram que tambem diferentes graus de 
satura^ao e brilho, contrastes simultaneos de brilho e cor e a for¬ 
ma das partes florais podem ser codeterminantes na eficiencia da 
atra^ao optica. Com isso, tambem pode ser comprovado o signi- 
ficado dos desenhos florais e das manchas coloridas, ha muito 
tempo considerados guias de nectar, como as protuberancias 
amarelo-alaranjadas nas flores amarelo-citricas de Linaria vul¬ 
garis. Muitas vezes, admite-se que guias de nectar imitam ante- 
ras ou polen. Frequentemente, guias de nectar sao reconheciveis 
tambem para insetos sensiveis a UV (por exemplo nas tepalas do 
perigonio de Caltha palustris, que parecem ser homogeneamente 
amarelas para nos). 

O aroma floral surge por diferentes substancias. Os aro¬ 
mas em geral percebidos como agradaveis por seres hu¬ 
manos sao devidos principalmente a terpenos e benzeois, 
mas tambem a alcoois simples, cetonas, esteres, acidos 
organicos, fenilpropanos e muitas outras substancias. Al- 
guns desses compostos podem, em Ophrys , por exemplo, 
imitar feromonios de femeas de insetos e assim atrair ma¬ 
chos para tentativas de copulaqao. Aromas desagradaveis 
de muitas flores ou inflorescencias polinizadas por moscas 
de carniqa ou de fezes, por exemplo, sao devidos a aminas, 
amoniaco ou indois, entre outros. 

Aromas podem ser formados por todos os orgaos florais em 
principio e sao muito mais irregularmente distribuidos que as 
cores. Em consequencia disso, a aproxima^ao de polinizado- 
res como rea^ao ao aroma e em geral mais irregular e incerta 
do que com atrativos opticos. Muitas flores possuem supostos 
“guias de aroma” semelhantes e em parte nas mesmas posi^oes 
das guias de nectar. Exemplos disso sao as pe^as acessorias do 
perianto de Narcissus (Figura 10-251) e as escamas na base 
da “placa” das petalas de algumas especies de Silene (Figura 
10-264). 

Polinizadores podem ser recompensados por diferentes 
meios. Neste caso, polen e nectar sao de fundamental 
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importancia como alimento para o polinizador. Em 
flores de polen, o polen rico em proteinas, lipideos, 
carboidratos e vitaminas e produzido em abundancia. 
Flores de polen, comumente abertas a insetos primitivos 
com aparelhos bucais mastigadores, sao encontradas em 
muitos representantes das ordens basais (por exemplo, 
Winteraceae, Victoria) e Ranunculales (Anemone), mas 
tambem em taxons com androceu secundariamente 
multiplicado (por exemplo, Papaver , Rosa). Determi- 
nadas flores de polen tern muitas vezes poucos estames 
e anteras poricidas (por exemplo, Solanum dulcamara ), 
das quais o polen e retirado, por exemplo, por vibra^ao 
do inseto visitante (do ingles buzz pollination). 

O nectar das flores de nectar e basicamente uma 
solu^ao aquosa de a^ucares (sacarose, frutose, glicose), 
mas tambem costuma conter aminoacidos. A oferta de 
nectar e menos dispendiosa para a planta do que a oferta 
de polen, rico em nitrogenio e fosforo. O nectar pode ser 
produzido por diferentes partes da flor e esta acessivel 
para o animal polinizador com maior ou menor facili- 
dade. Pode estar aberto - por exemplo, no receptaculo 
floral, como em muitas Rosaceae -, mas tambem pode 
estar armazenado no fundo de uma corola tubulosa ou 
em esporas florais (por exemplo, Viola , Linaria , Coryda- 
lis ), acessivel apenas a determinados animais com pe^as 
bucais longas. 

As flores de oleo de muitas angiospermas (por exemplo, Lysi- 
machia; Calceolaria ; muitas Malpighiaceae) oferecem oleo em 
glandulas especiais como alimento aos polinizadores e even- 
tualmente como material estrutural. Resinas, como material 
para a constru^ao de ninhos, sao produzidas, por exemplo, por 
Dalechampia (Euphorbiaceae) e Clusia (Clusiaceae) (flores de 
resina). Em flores de perfume (por exemplo, Stanhopea: Orchi- 
daceae; Gloxinia: Gesneriaceae) machos de abelhas euglossineas 
recolhem substancias aromaticas produzidas pelas flores, que 
imitam os feromonios dos polinizadores e os utilizam, possivel- 
mente, com objetivos reprodutivos. 

As flores podem tambem utilizar-se de diversas formas 
dos instintos reprodutivos dos animais. As inflorescen- 
cias de Ficus e as flores de Zamia (Cycadopsida), Yucca 
ou Siparuna servem de incubadora para os insetos poli¬ 
nizadores. 

Nas inflorescencias concavas de Ficus carica , presentes todo o 
ano, encontram-se tres flores em diferentes combina^oes (Figura 
10-215). Junto a flor estaminada ha ainda flores carpeladas com 
estiletes curto e longo. Enquanto as flores com estilete longo for- 
mam semente, as flores com estilete curto servem de local para 
deposi^ao de ovos e desenvolvimento de larvas da vespa-do-figo 
(Blastophaga psenes). A sequencia da antese das flores durante o 
ano e na inflorescencia assegura, por um lado, que poliniza^ao e 
fecunda^ao ocorram e, por outro lado, que as vespas-do-figo se 
reproduzam. 

No genero Ophrys (Orchidaceae), por meio da forma, 
aroma e pilosidade, o labelo da flor imita as femeas de 
determinadas abelhas e vespas e provocam tentativas de 


copula^ao dos machos, que podem levar a poliniza^ao. 
Foi possivel demonstrar que, em uma especie, o aroma das 
flores imita os feromonios da especie correspondente de 
inseto. Como os polinizadores nao sao recompensados, 
trata-se, neste caso, de uma flor mimetica. 

A constru<;ao (forma) de uma flor precisa assegurar 
que o polinizador tenha uma estrutura corporal capaz 
de entrar em contato com o polen e com o estigma. Para 
isso, o polen pode tambem ser levado ao polinizador 
atraves de determinados mecanismos de alavanca, cola, 
grampos ou eje<;ao. 

As flores protandricas de Salvia pratensis tornaram-se conheci- 
das pelo seu mecanismo de alavanca (Figura 10-215), descrito 
em 1793 por C.K. Sprengel. Elas possuem apenas dois estames. 
Cada um porta um longo conectivo expandido em uma alavanca 
apoiada no labio superior da flor, ligado por uma articula^ao ao 
filete curto. Apenas no bra^o anterior, longo, da alavanca, existe 
uma teca fertil. A outra teca, esteril, forma o bra^o posterior, cur¬ 
to, ligado em uma placa com a parte correspondente do segundo 
estame, cobrindo o acesso ao nectar localizado no fundo do tubo 
da corola. Quando um zangao pressiona essa placa, as proje^oes 
terminais longas da alavanca sao abaixadas e suas tecas com o 
polen sao comprimidas contra o dorso do animal. Na mesma po- 
si^ao atingida pelas tecas encontra-se, em flores mais velhas, o 
estigma, que pode, entao, ser polinizado. 

Exemplos de um mecanismo de poliniza^ao especialmen- 
te complexo sao as inflorescencias de “armadilhas de deslize” 
de diversas especies de Arum (Figura 10-215). Flores carpe¬ 
ladas e flores estaminadas encontram-se reunidas em uma 
inflorescencia protoginica na base de uma grossa espadice, 
envolvida por uma bractea clara (espata), alargada na parte 
inferior e formando um tubo com uma constrRao no meio e 
uma lamina com abertura superior ampla. No tubo, as flores 
carpeladas estao bem embaixo, acima delas as flores masculi- 
nas e acima das estaminadas, muitas vezes, estao ainda “flores 
obstrutivas” estereis formando cerdas espessas. Exteriormen- 
te ao tubo, a espadice se engrossa, formando uma estrutura 
que, em A. nigrum , por exemplo, ja na manha seguinte, apos a 
abertura da espata, desenvolve um odor de fezes. A libera^ao 
de substancias aromaticas e promovida pela produ^ao de calor 
na inflorescencia e por aberturas do sistema de espa^os inter- 
celulares para o exterior. Varias moscas e besouros, em parte ja 
carregados com polen de outras inflorescencias, sao atraidos 
pelo aroma. Se esses insetos tentam pousar na superficie in¬ 
terna da espata ou prender-se a lamina, escorregam facilmente 
sobre a epiderme lisa coberta de oleo e caem no tubo. No pri- 
meiro momento e impossivel sair, pois flores estereis estrei- 
tam ainda mais a constri^ao da espata sobre o tubo e a parte 
superior deste e igualmente lisa. Assim, as flores carpeladas 
sao polinizadas pelo polen trazido. Durante a noite seguinte, 
as flores estaminadas acima liberam seu polen sobre os inse¬ 
tos. Ao mesmo tempo, cessa a produ^ao de odor. Finalmente, 
a saida do tubo e liberada pelo fenecimento das flores obs¬ 
trutivas, de modo que os insetos carregados de polen podem 
sair da armadilha durante o dia seguinte e procurar uma nova 
inflorescencia. Tambem as flores de diversas Aristolochia sao 
armadilhas de deslize. 

O polinizador recolhe polen nao apenas das anteras. Na 
apresentai^ao secundaria de polen, muitos outros orgaos florais 
podem receber o polen das anteras e oferece-lo ao polinizador. 
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Figura 10-215 Zoofilia em diferentes angiospermas. A Zangao como visitante floral e B flor de Salvia pratensis (azul-violeta, levemente 
aumentada). C, D Mecanismo de alavanca em Salvia pratensis. Cada um dos dois estames possui um conectivo prolongado em uma longa 
alavanca, ligado a um filete curto por uma articulagao. Apenas no brago anterior, mais longo, encontra-se uma teca fertil. A outra teca, es- 
teril, forma o brago curto, ligado em uma placa com a parte correspondente do segundo estame. E, F A ave Arachnothera longirostris, como 
polinizadora de Sanchezia nobilis (Acanthaceae, flores amarelas, bracteas purpureas, cerca de 0,75x). G Inflorescencia (armadilha de deslize) 
aberta de Arum maculatum com espata verde-clara e flores estaminadas e carpeladas inconspicuas e flores obstrutivas em estagio carpelar 
de desenvolvimento (0,67x). H Inflorescencia de Ficus carica em corte longitudinal (levemente aumentada) com J flores estaminadas ferteis e 
flores carpeladas ferteis com estilete longo, assim como L flores carpeladas de estigma curto (aumentadas). - f, filete; fo, flores obstrutivas; 
c, conetivo; e, teca esteril. 


Um exemplo sao as Asteraceae protandricas (Quadro 10-12), 
nas quais o polen e esvaziado no tubo formado pelas anteras co- 
natas e elevado pelo estigma que se alonga. O polinizador, entao, 
obtem o polen do apice do estilete. 

Para a aderencia do polen a superficie do polinizador 
servem principalmente o polenkitt e os filamentos de 
viscina, mas em parte com certeza tambem a superficie 
da exina, provida de, por exemplo, espinhos e estruturas 
semelhantes. 

Dada a estreita relagao do polinizador com a forma 
das flores, e possivel distinguir diferentes tipos florais. 
Esses tipos podem envolver partes de flores, flores ou in- 
florescencias. Em flores discoides planas e flores com 
forma de tigela (por exemplo, Anemone : flor isolada, 
Matricaria : inflorescencia), o acesso ao meio da flor e a 
recompensa oferecida e mais ou menos ilimitado. Esse 
acesso se estreita progressivamente em flores urceola- 


das campanuladas e (por exemplo, Hyoscyamus , Cro¬ 
cus) e flores tubulosas e hipocrateriformes (por exem¬ 
plo, Silene , Nicotiana). Em flores calcaradas, o nectar 
esta escondido em um calcar (por exemplo, Linaria , 
Viola) e em flores-revolver, ha varios acessos para os 
reservatorios de nectar (por exemplo, Gentiana acaul). 
Flores liguladas, digitaliformes, personadas e labia- 
das sao zigomorficas. Em flores liguladas (por exemplo, 
Pisum , Polygala ), o lado abaxial e muito aumentado; 
nas flores digitaliformes (por exemplo, Digitalis ), o po¬ 
linizador rasteja para dentro do tubo da flor; nas flores 
personadas (por exemplo, Antirrhinium ), esse tubo e fe- 
chado por uma projegao da parte abaxial da corola que 
o polinizador precisa ultrapassar; nas flores labiadas, 
(por exemplo, Lamium ), o labio inferior da corola serve 
de local de pouso para o polinizador. Em flores do tipo 
pincel (flor-escova), em geral inumeros estames ultra- 
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passam os limites da corola ( Syzygium , Acacia e Salix : 
inflorescencias) e, finalmente, flores-armadilha pren- 
dem insetos temporariamente (por exemplo, Asclepias : 
armadilha de aperto; Arum : armadilha de deslize). 

Essa classifica^ao pode ser mais detalhada e muitas flores apre- 
sentam elementos de diferentes tipos. Por isso, a classifica^ao de 
uma flor em um dos tipos nem sempre e possivel. 

Com sua estrutura corporal, suas pe^as bucais, seu com- 
portamento e suas necessidades nutricionais, muitos 
animais apresentam exigencias especificas em rela^ao as 
flores que visitam. As flores, por sua vez, tambem foram 
seletivamente modificadas, especialmente nas angioper- 
mas. Assim, e possivel distinguir diferentes estilos de flo¬ 
res por meio de determinados complexos de caracteres 
(sindromes). 

A certeza de que os estilos de flores sao o resultado de sele^ao 
pelos polinizadores resulta da analise experimental da grande 
capacidade de distin^ao da maioria dos visitantes florais e do 
fato de que tipos de estilo funcionalmente muito semelhan- 
tes surgiram a partir de flores individuais (euantios), partes 
de flores (merantios), ou inflorescencias (pseudantios). Mui¬ 
tas vezes, previsoes sobre o polinizador baseadas no estilo de 
flor puderam ser mais tarde confirmadas por observances. 
Na analise da influencia seletiva da estrutura floral pelos vi¬ 
sitantes florais e preciso considerar que a maioria das flores e 
polinizada por um grande numero de especies diferentes de 
polinizadores e sao, com isso, polifilicas. Para ter uma influen¬ 
cia seletiva sobre o estilo de flor, essas diferentes especies de 
polinizadores precisam pertencer a um grupo funcional. A es- 
pecializanao progressiva levou ao surgimento de flores oligofi- 
licas ou monofilicas, com poucos ou apenas um polinizador. 
Com a premissa de influencia seletiva mutua, pode-se falar de 
coevolunao entre planta e animal. 

Entre as flores de insetos (entomofilas), as flores de be- 
souros (cantarofilas) sao as mais facilmente acessiveis, 
constituindo-se de flores discoides ou concavas, de cor 
branca, amarelada, amarronzada ou vermelha sem trilhas 
de nectar, em geral com forte odor frutado e muito polen. 
Isso esta relacionado ao comportamento dos besouros, 
insetos florais relativamente pouco especializados com 
aparelho bucal mastigador, que muitas vezes destroem 
os orgaos florais. Flores cantarofilas sao encontradas em 
muitos representantes das ordens basais, mas tambem em 
flores ou inflorescencias discoides de taxons derivados 
(por exemplo, Cornus , Viburnum : pseudantios). Flores de 
moscas (miofilicas) sao heterogeneas. Entre elas, estao 
flores discoides pequenas, mais ou menos desprovidas de 
odor com nectar facilmente acessivel (por exemplo, Apia- 
ceae, Ruta ), por outro lado, tambem flores de moscas-va- 
rejeiras (sapromiofilicas) que, especialmente com cores 
e manchas verde-purpura e odor de carnina (ou tambem 
de limao, por exemplo) imitam as fontes de alimento e os 
locais de acasalamento. Em geral, as flores sapromiofili¬ 


cas sao mimeticas e/ou armadilhas e usam o polinizador 
(por exemplo, Aristolochia: flor; Arum: inflorescencia). 
Especialmente diversas e frequentes sao flores de abe- 
lhas (melitofilas). Seu estilo e muitas vezes marcado por 
flores zigomorfas liguladas, digitaliformes e labiadas com 
campo de pouso (mas tambem flores campanuladas, hi- 
pocrateriformes e pincel), geralmente amarelas, violeta 
ou azuis, com odor agradavel, trilhas de nectar e grande 
quantidade de nectar escondido (por exemplo, Salvia). 
Na maioria das vezes, tambem e oferecido polen ao po¬ 
linizador. Flores de borboleta (psicofilas) caracterizam- 
-se principalmente pela posi^ao ereta, estrutura tubulosa 
estreita, frequentemente cor rosa-intenso ou vermelha (as 
vezes azul ou violeta) e nectar profundamente escondi¬ 
do, assim como aromas doces, mas nao muito fortes (por 
exemplo, Dianthus carthusianorum , Nicotiana tabacum). 
Ao contrario das flores diurnas de psicofilas, as flores de 
mariposa e de tra^a (esfingofilas e falenofilas) so abrem 
a noite. Nesse grupo incluem-se flores horizontais ou 
pendentes, tubulosas estreitas com cores claras e nectar 
profundamente escondido (por exemplo, Oenothera , Sile- 
ne) e as vezes tambem com aroma forte ( Lonicera pericly- 
menum). Digna de nota e a orquidea Angraecum sesqui- 
pedale , de Madagascar, com um esporao de ate 43 cm de 
comprimento. Darwin previu uma mariposa como poli¬ 
nizador para essa especie de orquidea e depois realmente 
observou o fato. A isso se deve o nome da mariposa ( Xan- 
thopan morgani praedicta ). 

Os tipos de flores citados sao exemplos e em si tao heteroge- 
neos quanto os citados grupos de polinizadores (por exemplo, 
moscas e abelhas). Entre os insetos, tambem ortopteros, hemip- 
teros, tisanopteros e representantes de outros taxons podem ser 
polinizadores. 

As flores de passaros (ornitofilas) destacam-se claramen- 
te das flores entomofilas. Campos de pouso estao em ge¬ 
ral ausentes nas flores diurnas, ja que os passaros, muito 
mais pesados, precisam fazer a visita^ao em voo (colibris) 
ou a partir de um lugar de pouso mais firme fora da flor. 
Frequentemente sao flores grandes, campanuladas, tubu¬ 
losas ou tipo escova; as cores e contrastes sao geralmente 
vermelho-vivo, ao lado de azul, amarelo ou verde (“cores 
de papagaio”). Os aromas inexistem devido ao olfato pou¬ 
co desenvolvido dos passaros polinizadores; para com- 
pensar, ha nectar fino e liquido em grande quantidade, 
em geral armazenado profundamente, que e retirado por 
linguas tipo tubular ou pincel. O polen e aderido no bico, 
porem com mais frequencia em outras partes da cabe^a e 
raramente nas patas (Figura 10-215). Flores ornitofilas sao 
encontradas em quase todas as familias com flores zoofi- 
las dos tropicos (por exemplo, Erythrina , Fuchsia , Hibiscus 
tiliaceus , Tropaelum majus , Salvia splendens , Aloe , assim 
como em taxons cultivados na Europa Central). Aves po- 
linizadoras importantes sao os colibris nos neotropicos 
e passaros de nectar e mel nos paleotropicos. Em ambas 
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regioes, porem, passaros de inumeras outras familias sao 
ativos como polinizadores. 

Flores de morcegos (quiropterofilas) estao limitadas 
aos tropicos e sao especialmente visitadas por morcegos 
de lingua longa do Velho e do Novo Mundo. Seu estilo e 
caracterizado por flores de posi^ao exposta, robustas, em 
geral com estrutura concava, tubulosa larga ou de escova, 
antese noturna, brancas ou de cor creme, ocre-amarelado, 
verde-sujo ou lilas-sujo, aroma forte frutado ou de fer- 
menta^ao e muito nectar e polen (por exemplo, Carnegiea , 
especies de Adansonia , Cobaea , Musa e Agave). 

Outros pequenos mamiferos, como roedores e, prin- 
cipalmente, marsupiais podem tambem ser polinizadores. 

Entre as gimnospermas hoje viventes, encontra-se na maioria 
dos grupos, juntamente com a anemofilia, tambem eventual- 
mente a poliniza^ao entomofila por besouros (Zamia furfuracea : 
Cycadopsida) ou mariposas (Gnetum gnemon). As primeiras 
angiospermas eram possivelmente polinizadas por besouros, 
mariposas, vespas e moscas de rostro curto. Polinizadores como 
muitos lepidopteros (borboletas, mariposas), passaros, morcegos 
e abelhas altamente desenvolvidas surgiram apenas mais tarde 
no Carbonifero ou no Terciario ou se diversificaram juntamente 
com as angiospermas por eles polinizadas. 

10.2.7 Fecundac^ao 


Depois que o polen chegou a camara de poliniza^ao na 
parte superior do nucelo (Cycadopsida, Ginkgo ), a mi¬ 
cropila (Coniferopsida incluindo Gnetales) ou ao estigma 
(angiospermas) por meio da poliniza^ao, inicia-se o pro- 
cesso de fecunda^ao, com a germina^ao do grao de polen. 
Poliniza^ao e fecunda^ao podem ser separados tempo- 
ralmente por ate varios meses, especialmente em alguns 
grupos de gimnospermas. Na germina^ao, o tubo polinico 
cresce atraves de uma abertura de germina^ao da parede 
do grao de polen. 

Nos grupos de espermatofitas com espermatozoides 
(Cycadopsida, Ginkgo ), a fun^ao do tubo polinico consiste 
essencialmente em ancorar o gametofito masculino atra¬ 
ves da penetra^ao do nucelo e, como haustorio, assimilar 
nutrientes (Figura 10-204). Por outro lado, o tubo polini- 
co cresce em dire^ao aos arquegonios tambem atraves da 
dissolu^ao do nucelo entre a camara polinica e a camara 
arquegonial. Os espermatozoides sao liberados na cama¬ 
ra arquegonial cheia de liquido acima dos arquegonios e 
nadam ate eles. Apos a entrada nos arquegonios, ocorre 
finalmente a fecunda^ao com a fusao das celulas (plas- 
mogamia) e dos nucleos (cariogamia). A fecunda^ao por 
espermatozoides nas Cycadopsida e Ginkgo e denominada 
zoidiogamia. 

Na fecunda^ao pelo tubo polinico sem espermatozoi¬ 
des moveis (sifonogamia; Coniferopsida incluindo Gne¬ 
tales, angiospermas), o tubo polinico precisa transportar 


as celulas espermaticas ate as oosferas (Figuras 10-226 e 
10-212). O nucelo precisa tambem ser atravessado por dis- 
solu^ao local. 

Welwitschia (Gnetopsida) apresenta um comportamento bas- 
tante incomum, em que nao apenas o tubo polinico cresce em 
dire^ao ao gametofito feminino, mas tambem este cresce, com 
estruturas tubulosas, em dire^ao ao tubo polinico. 

Nas angiospermas, apos chegar ao estigma, o tubo polinico 
precisa atravessar tecidos do carpelo como o estilete, por 
exemplo, para atingir os rudimentos seminais. Esse cresci- 
mento se processa no canal de transmissao do tubo polini- 
co. Neste caso, o crescimento do tubo polinico pode ocor- 
rer em secretes da superficie desse canal ou em paredes 
celulares de sua epiderme ou tambem em camadas celula- 
res mais profundas. Em gineceus sincarpicos e possivel que 
os tubos polinicos germinados, por exemplo, sobre apenas 
um dos estigmas sejam divididos entre todos os carpelos 
na area do canal de transmissao do tubo polinico comum 
a todos os carpelos, o compito. O caminho dos tubos po- 
linicos da placenta a micropila e facilitado pela posi^ao 
frequentemente anatropa ou campilotropa dos rudimentos 
seminais ou por proje^oes de tecido de diferentes origens 
entre a placenta e a micropila (obturador). 

No tubo polinico das angiospermas encontram-se, sempre na 
regiao apical, o plasma com as duas celulas espermaticas e o nu- 
cleo do tubo polinico, pois as partes mais velhas sao esvaziadas 
e frequentemente isoladas por enxertos de calose. O crescimento 
do tubo polinico pode atingir uma velocidade de 1-3 mm por 
hora, mas tambem pode ser muito mais lento, de modo que a 
fecunda^ao ocorra apenas semanas ou meses (por exemplo, em 
Orchidaceae) depois da poliniza^ao. Esse adiamento esta rela- 
cionado a um desenvolvimento tardio dos rudimentos seminais. 

Nas Coniferopsida, inclusive Welwitschia , apenas uma das 
duas celulas espermaticas chega a fecunda^ao. Dupla fe- 
cunda^ao ocorre, por outro lado, em Ephedra , Gnetum e 
nas angiospermas. 

Tendo atingido o aparelho oosferico do gametofito fe¬ 
minino (Figura 10-212), o tubo polinico das angiospermas 
esvazia seu conteudo em uma das duas sinergides, destru- 
ida nesse processo. Enquanto o nucleo do tubo polinico 
e destruido, as duas celulas espermaticas ou seus nucleos 
migram provavelmente por movimentos ameboides. Da 
fusao de um nucleo espermatico com a oosfera origina-se 
o zigoto. O outro nucleo espermatico penetra na celula 
central do saco embrionario e normalmente fusiona-se 
com o nucleo secundario do saco embrionario ou com os 
dois nucleos polares. Desse processo resulta o nucleo do 
endosperma triploide, o ponto de partida para o tecido de 
nutri^ao tipico das sementes de angiospermas, o endos¬ 
perma triploide. A rara fusao do segundo nucleo esperma¬ 
tico com apenas um nucleo haploide em um saco embrio¬ 
nario tetranucleado leva a forma^ao de um endosperma 
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diploide. Como um endosperma diploide e encontrado 
em alguns grupos parciais das ordens basais (Nymphaea- 
ceae, Illicium , Schisandra ), nao esta claro se o endosperma 
das angiospermas era originalmente diploide ou triploide. 
O endosperma esta ausente, por exemplo, nas orquideas, e 
nas Onagraceae o endosperma e diploide devido a existen- 
cia de um unico nucleo polar. 

Em Ephedra , sao originados dois zigotos por meio da fusao de 
uma celula espermatica com a oosfera e da outra celula esperma- 
tica com o nucleo do canal ventral do arquegonio. Em Gnetum , 
os dois zigotos sao formados pela fusao de duas celulas esperma- 
ticas com duas celulas do gametofito feminino, em geral apenas 
um dos dois zigotos se desenvolve. 

10.2.8 Sementes 


Apos a fecundagao, o rudimento seminal se desenvolve, 
tornando-se uma semente, que consiste geralmente em 
casca, tecido de nutrigao e embriao. A casca da semente 
(testa) e formada da superficie da semente com a partici- 
pagao dos tegumentos e pode ter estruturas muito diver- 
sas. Em sementes maduras, pode-se geralmente reconhe- 
cer externamente o local de rompimento do funiculo, o 
hilo, e em sementes originadas de rudimentos seminais 
anatropos ou campilotropos pode-se reconhecer a parte 
que contem o feixe vascular, a rafe (Figuras 10-216). 

Nas Cycadopsida e Ginkgo , as partes externas da casca 
da semente desenvolvem uma sarcotesta carnosa e com 
frequencia intensamente colorida, e as partes internas em 
uma esclerotesta rigida. A casca da semente das Conife- 
ropsida, exceto Gnetales, e dura; nas Gnetales, a casca e 
muito delgada e na maturagao a estrutura celular e quase 
irreconhecivel. Nas angiospermas com dois tegumentos, 
os dois ou apenas um deles participa da formagao da cas¬ 
ca. Nos dois casos, existe a possibilidade da diferenciagao 
da casca em sarcotesta carnosa e esclerotesta rigida (por 
exemplo, Magnoliaceae, Paeoniaceae, Punica granatum). 
Se os dois tegumentos estao envolvidos, o limite entre sar¬ 
cotesta e esclerotesta nao precisa coincidir com o limite 
dos dois tegumentos. 

A casca da semente pode variar muito alem da diferenciagao em 
sarcotesta e esclerotesta, especialmente nas angiospermas. Por 
exemplo, podem existir apenas algumas partes carnosas em uma 
casca quase totalmente rigida. Se essas partes sao originadas da 
transigao entre o funiculo e o tegumento, tem-se um arilo, que 
envolve a semente quase completamente (por exemplo, Euony- 
mus) ou e fendido (por exemplo, Myristica ; Figura 10-238) ou 
ainda e estruturado como um saco de flutuagao cheio de ar (por 
exemplo, Nymphaea ; Figura 10-217). Se a casca da semente e car¬ 
nosa na area da micropila, fala-se em caruncula (Figura 10-216), 
se ela e carnosa na area da rafe, fala-se em estrofiolo. Esses ane- 
xos sao elaiossomos (Figura 10-217) ricos em gorduras, protei- 
nas ou agucares, importantes para a dispersao das sementes por 


formigas (por exemplo, Corydalis , Chelidonium) . Muitas vezes, a 
casca da semente se torna mucilaginosa (por exemplo, diversas 
Brassicaceae, L inum, Tomate, Plantago ), constituindo uma mi- 
xotesta. De uma testa seca podem tambem se desenvolver pelos 
(por exemplo, Epilobium , algodao) ou prolongamentos alados 
(por exemplo, Zanonia ) (Figura 10-217). Em frutos indeiscentes, 
nos quais a fungao de protegao da casca da semente e assumida 
pela parede do fruto (por exemplo, Apiaceae, Asteraceae, Poace- 
ae), a casca e frequentemente muito delgada. 

O tamanho das sementes varia consideravelmente. As se¬ 
mentes das nozes-de-Seycheles ( Lodoicea : Arecaceae) pesam 
varios quilogramas, enquanto as sementes minusculas, por 
exemplo, das Orchidaceae, pesam apenas alguns milesimos de 
miligramas. Tamanho, forma e superficie das sementes so po¬ 
dem ser compreendidos em rela^ao com a dispersao, germina^ao 
e estabelecimento de plantulas. 

O tecido de nutri^ao das sementes e geralmente um en¬ 
dosperma. Nas gimnospermas, o endosperma primario 
e o tecido haploide do extenso gametofito feminino. O 
tecido do nucelo na semente madura e reconhecivel ape¬ 
nas bastante comprimido. Nas angiospermas forma-se o 



Figura 10-216 Semente e germinagao (Ricinus communis). A Vista 
ventral. B Corte longitudinal mediano, C corte longitudinal transver¬ 
sal da semente (A-C 2x), D plantula (lx). - c, caruncula (elaiosso- 
mo); e, endosperma; h, hilo; he, hipocotilo; c, cotiledone; r, radfcula; 
ra, rafe; t, testa. (Segundo W. Troll.) 
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Figura 10-217 Sementes e seu desenvolvimento. A, B Rudimentos 
seminais em diferentes idades (70x). C Semente madura (9x) de 
Epilobium angustifolium. Semente de D Zanonia javanica (Cucurbita- 
ceae, alada, 0,5x), E Papaver rhoeas, F Pseudofumaria alba e G Cheli- 
donium majus com elaiossomos, assim como H Nymphaea alba com 
arilo em forma de saco (aumentado). - e, elaiossomo; f, funiculo; h, 
hilo; m, micropila; p, insergao dos tricomas da semente. (A-C segun- 
do K. v. Goebel; D segundo F. Firbas; E-FI segundo P.E. Duchartre.) 

endosperma secundario, em geral pela fecundagao do 
nucleo secundario do saco embrionario por uma das ce- 
lulas espermaticas, e e entao triploide. Mais raramente, 
forma-se um endosperma secundario diploide pela fecun¬ 
dagao de apenas um nucleo haploide em sacos embriona- 
rios tetranucleados (ver Fecundagao). O nucelo e quase ou 
completamente irreconhedvel. 

A formagao do endosperma secundario das angiospermas e em 
geral nuclear. Por divisoes nucleares livres podem se originar 
mais de 2.000 nucleos, que permanecem inicialmente no reves- 
timento de plasma parietal do saco embrionario aumentado (Fi¬ 
gura 10-218). 



Figura 10-218 Desenvolvimento do embriao e endosperma secundario nas angiospermas. A-G Capsella bursa-pastoris, Azigoto, B-F desen¬ 
volvimento do suspensor e embrioes jovens com hipofise e primordios do hipocotilo e do cotiledone. G Embriao com hipofise, primordio dos 
cotiledones e meristema apical do caule. H Alisma plantago-aquatica : embriao com hipofise, primordios dos cotiledones e meristema apical 
do caule (cerca de 200x). J, K Embriao jovem com suspensor em endosperma nuclear e celular (Lepidium sp. e Ageratum mexicanum ). L Corte 
longitudinal de uma semente jovem de Globularia cordifolia. Do endosperma desenvolveu-se, por meio da micropila, um haustorio tubular rami- 
ficado apoiado em parte na parede do carpelo, em parte no funiculo. No saco embrionario, o embriao com o suspensor e tambem reconhecf- 
vel. - e, embriao; es, endosperma; f, funiculo; h, hipofise; he, hipocotilo; c, primordio do cotiledone; m, meristema apical do caule; s, suspensor; 
p, parede do carpelo. (A-FI segundo I. Flanstein e R. Soueges; J segundo I.L.L. Guignard; K segundo R.M.T. Dahlgren; L segundo I.H. Billings.) 
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Apenas mais tarde ocorre a formagao de paredes celulares (Fi- 
gura 2-33). Na formagao celular do endosperma desde o imcio, 
as divisoes nucleares sao acompanhadas de formagao de pare¬ 
des; na formagao helobial do endosperma, o desenvolvimento 
na parte superior do saco embrionario e nuclear, mas na parte 
inferior e celular (Figura 10-243). 

A formagao do endosperma (e tambem do embriao) exige 
aporte de nutrientes. Assim, principalmente o nucelo e com- 
primido e em grande parte ou totalmente consumido pelo saco 
embrionario em crescimento. Muitas vezes, haustorios tubulares 
formados pelo endosperma ou pelo suspensor do embriao pene- 
tram tambem no tecido ao redor. 

Em muitas sementes, como da noz-moscada e de Areca 
(Arecaceae), por exemplo, do nucelo crescem protuberancias 
cheias de dobras de tecido que entram no endosperma e o atra- 
vessam, formando sulcos; em algumas Annonaceae, essas protu¬ 
berancias crescem dos tegumentos. Assim origina-se o endos¬ 
perma ruminado (Figura 10-238). 

Nas angiospermas, alem do endosperma secundario, o 
nucelo tambem pode servir de tecido de nutrigao. Um pe- 
risperma desse tipo e encontrado juntamente com o en¬ 
dosperma, por exemplo, nas Nymphaeaceae, Piperaceae 
(Figura 10-240) e Zingiberales e como unico tecido de nu¬ 
trigao nas Caryophyllales em sentido estrito. Finalmente, e 
tambem possivel que o armazenamento de nutrientes seja 
assumido pelo proprio embriao, como nos cotiledones 
(cotiledones de reserva) (por exemplo, Fabaceae, Quercus , 
Juglans , Aesculus ), ou que as sementes nao apresentem en¬ 
dosperma (por exemplo, Orchidaceae). 

Os nutrientes da semente sao amido, proteina ou oleo no interior 
das celulas, ou celulose de reserva nas paredes celulares. Com 
isso, o endosperma ou outros tecidos de reserva sao farinhosos, 
como nas gramineas, gordurosos, como em Cocos, ou corneos 
a petreos, como em muitas Liliales e algumas palmeiras (por 
exemplo, Phytelephas : “marfim vegetal”). 

O desenvolvimento do embriao a partir do zigoto pode 
transcorrer de formas diversas (Figuras 3-1 e 10-218). O 
embriao pronto consiste geralmente no suspensor voltado 
para a micropila, que, pelo alongamento da parte restante 
do embriao (embriao em sentido estrito) penetra no teci¬ 
do de nutrigao. Suspensor e embriao em sentido estrito sao 
ligados um ao outro por uma a muitas celulas, a chamada 
hipofise. Na semente madura, geralmente suspensor e hi- 
pofise nao sao mais reconheciveis. O embriao em sentido 
estrito consiste no primordio da raiz (radicula), uma parte 
do eixo localizada abaixo dos cotiledones (hipocotilo), os 
cotiledones, presentes em numero diverso e o meristema 
apical com os primordios das folhas mais j ovens (plumula). 

Nas Cycadopsida (Figura 10-219) e Ginkgo ocorre um 
numero variado de divisoes nucleares livres, de modo que 
podem ser originados mais de 1.000 nucleos. Apenas en- 
tao sao formadas as paredes celulares. Os embrioes desses 
dois grupos tern dois cotiledones. Nas Coniferopsida, ex- 
ceto Gnetales, o desenvolvimento do embriao pode iniciar 
com divisoes nucleares livres e continuar com divisoes 
celulares normais, mas tambem pode ser celular desde o 


imcio. O embriao tern em geral varios cotiledones (Figura 
10-220). O desenvolvimento embrionario nas Gnetales e 
celular e os embrioes tern dois cotiledones. 

Nas angiospermas, o desenvolvimento embrionario e 
celular (Figura 10-218). Por meio de uma ou poucas divi¬ 
soes celulares, origina-se um chamado pro-embriao com 
uma fileira de celulas, ou frequentemente tambem quatro 
celulas em forma de T. Do pro-embriao, o desenvolvimento 
segue para formar o suspensor, sempre com uma fileira de 
celulas, e o embriao em sentido estrito, inicialmente esferico, 
com quatro ou oito celulas, que entao continua seu desen¬ 
volvimento. O embriao maduro das angiospermas tern um 
ou dois cotiledones e pode apresentar outras diferenciagoes 
morfologicas como a formaqao de coleoptilos, coleorrizas, 
escutelos, etc. (por exemplo; em Poaceae, Figura 10-256L). 



Figura 10-219 Desenvolvimento embrionario de Cycadopsida 
(Zamia floridana). A Divisao nuclear livre no zigoto (12x). B Forma- 
gao de paredes celulares e de tecido na base (18x). C Infcio da di- 
ferenciagao do pro-embriao em suspensor (com celulas alongadas) 
e embriao basal (22x). (Segundo I.M. Coulter e Ch. Chamberlain.) 
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Figura 10-220 Semente e germinagao em Coniferop- 
sida [Pinuspinea ). A Semente (corte longitudinal). B-D 
Germinagao. Embriao ou plantula com cotiledones, 
hipocotilo, raizes principal e secundaria. - e, endos- 
perma primario; c, cotiledone; s, casca da semente; 
r, raizes principal e secundaria; x, saco embrionario 
evertido e rasgado. (Segundo I. Sachs.) 



Os embrioes prontos das angiospermas podem apresentar uma 
diversidade de tamanhos e diferenciagao. Sendo assim, os em¬ 
brioes das Orchidaceae, por exemplo, possuem apenas poucas 
celulas e sao desarticulados. Alem disso, o desenvolvimento em¬ 
brionario das angiospermas pode ocorrer tambem sem a fecun- 
dagao (Agamospermia, ver 9.1.3.3). Em especies agamospermi- 
cas e possivel a poliembrionia, com varios embrioes germinando 
em cada semente. 

Nas Coniferopsidas, inclusive Gnetales, estruturas nao 
pertencentes as sementes podem participar de sua dis¬ 
persao pelo vento ou pelos animais. As alas das sementes 
de Pinus , por exemplo, nao sao formadas pela casca da se¬ 
mente, mas sim pela escama seminifera (Figura 10-225). 
Nas Coniferopsidas, surgem estruturas carnosas: quan- 
do quase o estrobilo inteiro (exceto a semente) se torna 
carnoso (por exemplo, Juniperus ; Figura 10-229); quando 
uma escama seminifera carnosa chamada epimacio en- 
volve a semente (ou partes do eixo do estrobilo se tornam 
carnosos, Podocarpaceae); ou, quando, protuberancias 
do eixo abaixo da semente a envolvem (por exemplo, Ta- 
xus ; Figura 10-230). Nas Gnetales, a fungao da casca da 
semente e assumida pelo par de bracteas que envolve de 
forma direta o rudimento seminal e o endurece. O par 
de bracteas externo pode se tornar carnoso ( Gnetum) ou 
crescer formando alas (Welwitschia ). Em Ephedra , com 
apenas um par de bracteas envolvendo o rudimento se¬ 
minal, outras bracteas da inflorescencia podem tornar-se 
carnosas e fazer parte da unidade de dispersao. 


10.2.9 Frutos 


Nas angiospermas, os rudimentos seminais estao encerra- 
dos nos carpelos. Assim como, os rudimentos seminais se 
desenvolvem em sementes apos a fecundagao, o fruto sur¬ 
ge dos carpelos e tambem de outras partes da flor e do eixo 
floral. O fruto envolve as sementes ate a sua maturagao e, 
tambem, serve para sua dispersao, espalhando-as ou libe- 
rando-se da planta junto com elas. No desenvolvimento 
dos carpelos em fruto, constatam-se modificagoes de for¬ 
ma, tamanho e estrutura anatomica*. A estrutura do fruto 
maduro depende da estrutura do gineceu, da anatomia da 
parede do fruto e do comportamento da abertura do fruto 
quando maduro. Se os frutos se desenvolvem a partir do 
unico carpelo, o resultado sao frutos unicarpelares. Os 
frutos caricarpicos de varios carpelos de um gineceu ca- 
ricarpico. De gineceus sincarpicos podem surgir diferen- 
tes tipos de frutos sincarpicos. No fruto maduro, a parede 
(pericarpo) e formada pela epiderme externa e suas des- 
cendentes (exocarpo), epiderme interna e suas descen- 
dentes (endocarpo) e as camadas celulares intermediarias 
em numero variado (mesocarpo). As diferentes camadas 
da parede do fruto sao, porem, muitas vezes definidas de 
outras maneiras. Por exemplo, em frutos drupoides, se o 


* N. de T. A diversidade de frutos apresentada pelas especies brasi- 
leiras de angiospermas e superior a da Europa Central, de modo que 
os exemplos citados a ilustram com limitagao. 
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pirenio* tem varias camadas de celulas, esta parte da pare- 
de e denominada endocarpo. Dependendo da ausencia ou 
presen^a de suculencia no pericarpo pode-se destinguir 
em frutos secos e carnosos. Entre os frutos carnosos ha 
bagas com pericarpo carnoso e frutos drupoides com pa- 
rede externa carnosa e interna lenhosa. O endocarpo tam- 
bem pode crescer na cavidade do ovario em forma de pe- 
los carnosos como uma polpa (por exemplo, em Citrus)**. 
Frutos deiscentes sao aqueles que se abrem na matura^ao 
e liberam as sementes. Conforme a posi^ao das linhas de 
abertura, podem ser distinguidas varias formas de frutos 
deiscentes. 

Se carpelos isolados se abrem em sua linha ventral, os frutos 
sao foliculos. Em gineceus sincarpicos com abertura ao longo 
das divisas entre carpelos vizinhos, estes sao septicidas. Frutos 
dorsicidas (loculicidas) abrem-se ao longo do dorso do carpe- 
lo. Em frutos poricidas surgem poros como pequenas aberturas, 
e rupturas transversals em todo o fruto sincarpico resultam em 
pixidios. 

Frutos indeiscentes nao se abrem. Um exemplo de frutos 
indeiscentes com parede homogenea seca sao as nozes. Na 
matura^ao, os frutos indeiscentes tambem podem desa- 
gregar-se em partes que permanecem fechadas. Em frutos 


* N. de T. Conjunto contendo endocarpo coriaceo ou lenhoso e 
semente, em um fruto drupoide. Quando o endocarpo e petreo, o 
conjunto e chamado de putamen = “caro^o”. 

** N. de T. Este tipo de baga e chamado de hesperidio. 


sincarpicos, se as linhas de separa^ao estao localizadas ao 
longo das linhas limitrofes dos carpelos, trata-se de esqui- 
zocarpos, e as suas partes do fruto sao os mericarpos ***. 
Se, ao contrario, as rupturas ocorrem nas paredes dos car¬ 
pelos, trata-se de frutos segmentados. 

A multiplicidade de frutos como unidades de dispersao eleva-se 
pela possibilidade de envolvimento de outros orgaos ou partes 
de orgaos alem do gineceu, na sua estrutura^ao, assim como pela 
forma^ao de infrutescencias. Em muitas Rosaceae, o receptaculo 
floral (Rosa) ou o eixo floral (Fragaria) pode tornar-se carnoso. 
Podem estar envolvidos na forma^ao do fruto o perigonio (por 
exemplo, carnoso na inflorescencia de Morus ; piloso em Erio- 
phorum ), o calice (por exemplo, bastante aumentado e colorido 
em Physalis alkekengi ; diferenciado em papus em Valerianace- 
ae e Asteraceae), os profilos e forofilos (por exemplo, alados em 
Carpinus ou Humulus; tubulares em Carex ), os pedicelos (por 
exemplo, carnoso em Anacardium occidentale) assim como eixos 
e orgaos florais da inflorescencia (por exemplo, a cupula de Faga- 
ceae; suculencia do eixo e dos forofilos em Ananas). 

Em seguida, serao listados diferentes frutos segundo sua 
fun^ao, seu tipo de abertura e sua estrutura anatomica da 
parede (Figura 10-221). Se o fruto e definido como a flor a 
epoca da matura^ao da semente, a classifica^ao dos frutos 
pode se orientar pela morfologia da flor. Os frutos podem, 
entao, ser classificados em monocarpicos,(unicarpelares), 
coricarpicos e sincarpicos. 


*** N. de T. Ou carpideos. 



Figura 10-221 Frutos secos deiscentes e indeiscentes. A, B Frutos unicarpelares. A Folfculo (Consolida regalis) (4x). B Legume (Laburnum 
anagyroides). C-J Frutos sincarpicos. C Siliqua (Chelidonium majus) (B, C lx). D Capsula septicida (Hypericumperforatum). E Capsula dorsicida 
(Iris sibirica) (D, E 3x). F Pixidio (Anagallis arvensis) (2x). G Capsula poricida (Antirrhinum majus) (0,75x). H, J Noz de Corylus avellana : H vista 
geral, J corte longitudinal (H, J lx). K-M Esquizocarpos: K Esquizocarpo (samarfdeo) (Acerpseudoplatanus, com dois mericarpos monosper- 
micos) (lx). L Lomento (Ornitopus sativus, fruto unicarpelar com segmentos monospermicos). M Siliqua articulada (Raphanus raphanistrum\ 
fruto segmentado sincarpico) (L, M 0,67x). - a, linha de abertura; co, cotiledone; m, linha mediana dorsal do carpelo; r, radicula; s, rudimento 
seminal nao desenvolvido; t, testa; p, parede do fruto. (A segundo G. Beck-Mannagetta; B, D, E, Fi-M segundo F. Firbas; C segundo R.v. Wet- 
tstein; F, G segundo A.F.W. Schimper.) 
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10.2.9.1 Frutos deiscentes 

Em foliculos, o carpelo isolado de um gineceu coricarpico 
e, em geral, seco na matura^ao e se abre ao longo da sutura 
ventral. Em Consolida , por exemplo, ha apenas um carpe¬ 
lo na flor e, portanto, uma so unidade. Por exemplo, em 
Paeonia , Delphinium , Trolius ou Spiraea (Figura 10-284) 
formam-se varios carpelos na flor, de modo que o fruto 
pode ser caracterizado como agregado. 

Legumes tambem sao secos e formados a partir de 
um carpelo, mas se abrem nas faces ventral e dorsal. Nas 
leguminosas, por exemplo, encontra-se apenas um legu¬ 
me por flor, ja em Magnolia sao encontrados varios (Fi¬ 
gura 10-238). 

Capsulas sao frutos secos, que se desenvolvem a par¬ 
tir de gineceus sincarpicos. Segundo o numero e tipo das 
aberturas (por exemplo, ao longo de todo o comprimento, 
apenas apical ou basal, septicida ou dorcicida, poros ou 
operculos) distinguem-se varias formas de capsulas (Figu¬ 
ra 10-221). Entre as capsulas esta a siliqua das Brassica- 
ceae (Figura 10-292). Esta consiste em dois carpelos con- 
crescidos que se separam em valvas das margens com as 
placentas, entre as quais se estende um falso-septo. O fru- 
to-catapulta de Geranium (Figura 10-270) tambem e uma 
capsula. Frutos capsuliformes carnosos sao frequentes nos 
tropicos. Exemplos da Europa Central sao Euonymus e os 
frutos explosivos de Impatiens. 

10.2.9.2 Frutos indeiscentes 

As nozes, com pericarpo lenhoso e sem abertura, podem 
ser originadas tanto a partir dos carpelos individuals de 
um gineceu coricarpico (por exemplo, Anemone , Ranun¬ 
culus) quanto de um gineceu sincarpico (por exemplo, Be- 
tula , Ulmus , Fraxinus). Nas nozes de Clematis e Pulsatilla 
o estilete alongado e piloso participa da dispersao e, em 
Geum o estilete com farpas tambem. Esta fun^ao e assu- 
mida pelo calice externo em muitas Dipsacaceae (Figura 
10-317). Em cariopses de Poaceae (Figura 10-256) e aque- 
nios de Asteraceae (Fig 10-318), que tambem sao nozes, a 
testa da semente e a parede do fruto sao adpressas ou con- 
crescidas. Em frutos agregados, varias nozes de um gine¬ 
ceu coricarpico podem ser mantidas juntas, por exemplo, 
por uma base carnosa ( Fragaria ) ou por um receptaculo 
carnoso (Rosa) (Figura 10-284). 

Entre os frutos secos indeiscentes estao tambem os 
desagregados. Nos esquizocarpos, formados a partir de 
gineceus sincarpicos, varios mericarpos septicidas se se¬ 
param (por exemplo, Malva) ou apenas dois (por exemplo, 
Acer ; Figura 10-221). Na maioria das Apiaceae (Figura 
10-316), os dois mericarpos permanecem fixos em um 


suspensor central (carpoforo). Carpelos que se partem 
longitudinal ou transversalmente caracterizam frutos seg- 
mentados. Estes podem ser formados a partir de gineceus 
sincarpicos (por exemplo, as siliquas articuladas de al- 
gumas Brassicaceae, Figura 10-221 e os nuculanios (com 
fratura longitudinal) de muitas Lamiaceae e Boraginaceae 
(Figuras 10-303 e 10-308) ou de um carpelo (por exemplo, 
o lomento de algumas leguminosas; Figura 10-221) ou dos 
carpelos isolados de um gineceu coricarpico. 

Frutos drupoides sao caracterizados pela parte exter¬ 
na carnosa e a interna lenhosa do pericarpo. Frutos de 
Prunus (cereja, ameixa, etc.; Figura 10-284), por exem¬ 
plo, originam-se de apenas um carpelo. Frutos drupoides 
sincarpicos sao formados, por exemplo, em Juglans , Olea 
ou Sambucus. Em Cocos o mesocarpo e fibroso e aerife- 
ro (Figura 10-252), possibilitando a efetiva dispersao do 
fruto na agua. Amoreiras e framboesas* tern frutos dru¬ 
poides compostos. 

Os frutos de macieiras (por exemplo, Malus; Figura 
10-284) formam-se a partir de um gineceu sincarpico in- 
fero. As partes externas de seu pericarpo sao carnosas, as 
internas sao papiraceas ou coriaceas. 

As bagas caracterizam-se pelos pericarpos carnosos. 
Muitas Annonaceae, Actaea ou as tamareiras tern bagas 
monocarpicas. Bagas sincarpicas sao encontradas em Ri- 
bes , Vitis, Vaccinium , Atropa ou Convallaria , por exemplo. 
Os frutos citricos tern uma polpa carnosa. Se a parede ex¬ 
terna das bagas e dura como, por exemplo, em pepino e 
abobora (Cucurbitaceae; Figura 10-287), fala-se em baga 
blindada. 

10.2.9.3 Infrutescencia 

Mesmo inflorescencias inteiras podem ser unidades de 
dispersao. Exemplos disto sao as amoreiras** e as figueiras 
(estas ultimas com flores e inflorescencias em siconios), 
assim como outros generos de Moraceae (Figura 10-285) 
ou Ananas com perianto, eixos florais e frutos carnosos. 
Em Tilia varias nozes sao mantidas juntas por um profi- 
lo diferenciado em ala (Figura 11-294); em Arctium um 
capitulo que nao se abre com bracteas retrorsas serve de 
unidade de dispersao. Enfim, a totalidade do eixo aereo 
de uma planta pode servir como unidade de dispersao, se, 
ao se soltar da base, for rolada pelo vento e perder, com 
isto, os seus frutos. Neste caso, a forma esferica da planta 
facilita esse processo. 


* N. de T. Pertencem ao genero Rubus, Rosaceae. 

** N. de T. Pertencem ao genero Morus , Moraceae. 
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10.2.10 Dispersao de frutos e sementes 


A distribui^ao espacial de unidades de dispersao (diaspo- 
ros) atende a diferentes fun^oes. Na coloniza^ao de no- 
vos locais, ou seja, aqueles nao ocupados pelo individuo 
parental, a dispersao e importante para a manuten^ao de 
uma popula^ao em areas de pequena escala e para a fun- 
da^ao de novas populates em areas de grande escala. A 
competi^ao intraespecifica com o individuo parental e 
com os individuos irmaos e diminuida pela dispersao para 
longe do individuo parental. Por outro lado, a maioria das 
unidades de dispersao alcanna, quase sempre, apenas as 
areas proximas ao individuo parental (ver 9.1.3.4). A dis¬ 
persao de diasporas tambem pode ser entendida como es- 
trategia para evitar os herbivoros e patogenos, cujo “corn- 
portamento” e dependente da densidade populacional e, 
ao final, a dispersao de diasporos tambem e um compo- 
nente do fluxo genico dentro e entre as populates. 

Na explana^ao a seguir, sobre os diferentes mecanismos de 
dispersao, deve-se considerar que especializa^oes nesta area 
sao muito menores que na poliniza^ao. Em consequencia 
disso, muitos diasporos sao policoricos e dispersados por di- 
versos meios. Diferentes possibilidades de dispersao podem 
ser atingidas por um mesmo individuo pela diferencia^ao de 
diasporos (heterospermia, heterocarpia). Assim, existem nos 
capitulos de determinadas especies de Leodonton aquenios 
com e sem papus, e em varias Asteraceae os aquenios externos 
nao apresentam papus, sendo retidos nos capitulos maduros 
junto as bracteas involucrais ao seu redor. Muitas plantas de- 
positam muitos ou todos os seus frutos nas areas vizinhas, por 
exemplo, por meio do crescimento ativo em fendas de rochas 
(Cymbalaria muralis) ou enterrando-os no solo (por exem¬ 
plo, amendoim, Arachis hypogea, Trifolium subterraneum) . Os 
frutos, ou partes dos frutos, de Stipa e Erodium (Figura 7-36) 
enterram-se no solo apos a dispersao. Em plantas de regioes 
aridas encontram-se muitos casos de mecanismo de dispersao 
a grandes distancias. 

A observa^ao de fenomenos de dispersao demonstra, em 
geral, que as distancias de dispersao da maioria dos diaspo¬ 
ros de um individuo sao pequenas e muitas vezes se limitam a 
poucos metros. Uma dispersao que excepcionalmente ocorra 
a distancias longas e, portanto, de grande significado evoluti- 
vo. Isto e percebido, por exemplo, na ocupa^ao rapida de ilhas 
oceanicas isoladas por diversas especies. Metodos moleculares 
de analise filogenetica indicam cada vez mais que os taxons 
de plantas geograficamente distantes podem ser filogenetica- 
mente muito proximos, atingindo suas areas de distribui^ao 
atraves da dispersao a longa distancia (em ingles long distance 
dispersal). 

Animais, vento, agua ou autocoria sao os mecanismos 
de dispersao mais importantes. A dispersao por animais 
(zoocoria) pode ter diversas formas. Na endozoocoria, 
os diasporos sao ingeridos e de novo expelidos e, assim, 
dispersados. 


A premissa para a endozoocoria e que os diasporos possuam 
chamariz (substancias nutritivas como carboidratos, proteinas, 
gorduras e oleos, assim como vitaminas, acidos graxos, mi¬ 
nerals), estimulantes (por exemplo, cor e aroma) e estruturas 
de prote^ao (esclerotesta, partes duras do pericarpo) contra a 
destrui^ao das sementes no aparelho mastigatorio ou no tra- 
to digestorio do animal dispersor. Tanto sementes quanto fru¬ 
tos podem atender a estes pre-requisitos. Enquanto sementes 
ou frutos carnosos sao em geral consumidos de forma rapida, 
os secos sao adequados para armazenagem. Primitivamente, 
peixes e repteis foram importantes dispersores de sementes e 
frutos (ictiocoria, saurocoria); mais tarde, vieram as aves (or- 
nitocoria) e os mamiferos. Assim como na poliniza^ao, na en¬ 
dozoocoria muitas vezes desenvolveu-se uma estreita rela^ao 
entre planta e animal. Nesse sentido, podem ser reconhecidas 
sindromes caracteristicas relacionadas aos diasporos carnosos, 
de acordo com o dispersor principal. Na dispersao por aves, os 
diasporos tern em geral cores vivas e contrastantes (vermelho, 
amarelo, preto brilhante), sem aroma, de tamanho medio a pe- 
queno, com casca macia e nao se soltam da planta. Exemplos 
sao as sementes carnosas ( Magnolia, Paeonia ), drupas ( Pru - 
nus avium, Ligustrum, Olea, Sambucus ), bagas ( Ribes, Vitis, 
Vaccinium ), frutos compostos (Rosa, Rubus) e infrutescencias 
(Morus). Nos tropicos, os mamiferos sao importantes para a 
endozoocoria. Na dispersao por mamiferos, devido as suas ca- 
pacidades sensoriais distintas e aparelhos bucais, os diasporos, 
em geral, nao apresentam cores muito vivas, mas, sao bastante 
aromaticos, frequentemente grandes, com casca dura e que se 
desprendem da planta. Neste caso estao, por exemplo, as dru¬ 
pas de Prunus persica, muitos tipos de ma^as, diversas bagas de 
casca relativamente dura (cacau, Citrus , caqui, Cucurbitaceae, 
banana) e inflorescencias (Ficus, Artocarpus). Frutos dispersa¬ 
dos por morcegos sao semelhantes, porem permanecem presos 
a planta e em posi^ao exposta (manga). 

Tambem entre os diasporos secos encontram-se aqueles 
menores, que sao dispersados principalmente por aves granivo- 
ras e os maiores (por exemplo, Quercus, Fagus, Corylus, Juglans), 
que sao coletados e armazenados por roedores, dos quais sempre 
uma parte nao e consumida. 

A dispersao por formigas (mirmecocoria) ocorre quan- 
do diversas especies de formigas coletam e carregam 
os frutos e sementes, nos quais sao formados apendi- 
ces com substancias atrativas e nutritivas especificas 
(elaiossomas). 

Os elaiossomas podem ser formados de diversas partes das se¬ 
mentes (por exemplo, Asarum, Chelidonium, Corydalis, especies 
de Viola, Cyclamen purpurascens, Melampyrum, Allium ursinum, 
Galanthus nivalis) ou em nozes ou nuculas (por exemplo, Ane¬ 
mone nemorosa, Hepatica, Lamium, Knautia). Especies mirme- 
cocoricas sao encontradas tanto em florestas de zonas tempera- 
das quanto nas tropicais. 

As sementes de algumas leguminosas tropicais, com cores 
contrastantes de vermelho e preto, parecem imitar arilos, poden- 
do ser interpretadas como diasporos mimeticos. 

Como mostra uma compara^ao entre especies estreitamen- 
te aparentadas com e sem mirmecocoria, outros caracteres tarn- 
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bem estao vinculados a esta forma de dispersao. Assim, Primula 
elatior , sem elaiossomos, tem uma lenta matura^ao da semente 
dentro de uma capsula rigida ereta, com calice seco e sobre um 
pedicelo longo, e P. vulgaris , com elaiossomos, tem uma rapida 
matura^ao da semente em capsulas junto ao solo, com um calice 
verde assimilador em um pedicelo curto. 

Finalmente, a epizoocoria e alcan^ada quando os dias- 
poros se prendem de diversas maneiras na superficie dos 
animais. 

Enquanto as sementes de muitas especies aquaticas e de ba- 
nhado, devido ao seu pequeno tamanho, aderem com a lama e 
aves aquaticas, por exemplo, e podem ser levadas para qualquer 
parte do mundo, a possibilidade de sementes e frutos que se 
tornam viscosas-mucilaginosas quando umidas (por exemplo, 
Plantago , Juncus) e ainda melhor. Muitas vezes, os diasporos 
se prendem a animais por meio de tricomas glandulares (por 
exemplo, Salvia glutinosa), mas o fazem especialmente com 
ganchos. Estruturas de fixa^ao podem ser derivadas de tri¬ 
comas ou emergences dos carpelos (por exemplo, Medicago , 
Circaea , Galium aparine) ou dos estiletes (por exemplo, Geum 
urbanum ), calice (e caliculo) ou bracteas involucrais (por 
exemplo, Arctium , Xanthium). Enquanto os frutos aderentes 
de estrutura delicada sao dispersados, de preferencia, no pelo 
de pequenos animais, os frutos mais robustos (por exemplo, 
Tribulus , muitas Pedaliaceae) estao adaptados para o transporte 
nas patas de grandes ungulados. 

Uma forma especial de dispersao por animais e encontra- 
da entre as especies zoobalisticas. Seus caules elasticos aderem 
nos animais quando estes passam, e ao retornarem, lan^am as 
sementes e frutos em um movimento de catapulta (por exemplo, 
diversos portadores de capsulas, Lamiaceae, Dipsacus). 

Na historia geologica recente, a humanidade surgiu como o 
fator mais importante de dispersao dos diasporos (antropoco- 
ria). Muitas ervas daninhas foram dispersadas nao intencional- 
mente, em especial com semente de cultivares, la e forrageiras, e 
plantas cultivadas foram distribuidas com inten^ao por todo o 
mundo. Como resultado, em muitas regioes as especies antropo- 
coricas dominam a flora nativa local (por exemplo, em partes da 
Nova Zelandia ou California). 

A dispersao pelo vento (anemocoria) pode ser possfvel 
se os diasporos sao liberados de recipientes presos a ei- 
xos moveis (por exemplo, sementes de capsulas: Papaver ; 
aquenios de capitulos: Beilis ), ou tambem se os diasporos 
sao soprados pelo vento. 

No segundo grupo encontram-se graos voadores pe¬ 
quenos e leves (por exemplo, Orobanche , orquideas), vesi- 
culas (por exemplo, calice em forma de balao em Trifolium 
fragiferum ), filamentos (por exemplo, tricomas seminais, 
plumas de estiletes: Clematis ; aristas: Stipa ; tricomas do 
papus: Asteraceae), alas (sementes, nozes aladas, mericar- 
pos: Acer ; inflorescencias: Tilia ; para-quedas de caliculo: 
Scabiosa) e “rosa-de-jerico”. 

A dispersao pela agua (hidrocoria) consiste no trans¬ 
porte de diasporos pela agua. Em especies pluviobalisticas, 
a for^a das gotas de agua caindo em frutos com formato 


de pa localizados em hastes flexiveis, por exemplo, pro- 
duz movimentos de catapulta pelos quais sao lan^adas as 
sementes das vagens (por exemplo, Iberis , Thlaspi) ou as 
nuculas dos calices (por exemplo, Prunella , Scutellaria). 
Alem disso, as sementes tambem sao lan^adas de forma 
direta pelas gotas de chuva de fruticulos com determinada 
estrutura. 

A umidade pode causar a abertura higrocastica em capsulas de, 
por exemplo, Sedum acre e muitas especies de Aizoaceae. Em es¬ 
pecies com diasporos flutuantes, a capacidade de flutua^ao e ob- 
tida pelo fato de que estes permanecem secos ou formam sacos 
de ar (por exemplo, nas sementes de Nymphaea ; cameras de ar de 
varias especies de Carex ) ou um tecido flutuante (por exemplo, 
Cocos, Iris pseudacorus, Potamogeton , Cakile maritima). 

Na autocoria nao estao envolvidas formas externas no pro- 
cesso de dispersao. 

Enquanto muitos diasporos caem ao solo (barocoria), os dias¬ 
poros de especies autocoricas sao lan^ados ativamente. Os meca- 
nismos estao relacionados ao turgor (por exemplo, nas capsulas 
explosivas de Impatiens , movimento de catapulta de Oxalis e as 
sementes de Ecballium , que sao arremessadas a mais de 12m; 
Figura 7-53) ou aos movimentos higroscopicos (por exemplo, 
tor^ao em legumes: Dyctamnus; capsulas-catapultas em Gera¬ 
nium ; esmagadoras em varias especies de Viola). Autocoricas ou 
acoricas sao as especies nas quais os diasporos sao enterrados 
diretamente junto a planta-mae ( Cymbalaria muralis; Arachis 
hypogaea). 

Todas as diferencia^oes biologicas de sementes e frutos 
citados podem ser melhor entendidas se forem relacionadas 
ao ambiente da especie. Deste modo, fica claro, por exemplo, 
que nas florestas latifoliadas da Europa Central, a mirmeco- 
coria domina nos estratos herbaceos inferiores, a epizoocoria 
no estrato herbaceo mais alto, a endozoocoria no arbustivo e 
a anemocoria no estrato arboreo, o que corresponde a distri- 
bui^ao vertical dos meios de dispersao (formigas, mamiferos, 
aves, vento). 

10.2.11 Germinate) de sementes 


Por meio da dispersao, as sementes nuas ou envoltas 
pela parede do fruto chegam as camadas superiores 
do solo. La, sob condi^oes favoraveis (ver Capftulo 6) 
e, apos uma eventual dormencia de sementes, ocorre a 
germina^ao de ao menos algumas delas. Uma parte das 
sementes, em particular, de especies de estagios iniciais 
de sucessao pode permanecer no solo sem germinar e 
sua capacidade de germina^ao se mantem, em alguns 
casos, por perfodos consideraveis de tempo (comprova- 
damente ate 1700 anos, por exemplo em Chenopodium 
album e Spergula arvensis). Assim, surgem grandes ban- 
cos de sementes no solo. Na germina^ao, a semente ab- 
sorve agua e incha, e os tecidos internos rompem a sua 
casca (ou tambem a parede do fruto). Ao mesmo tempo, 
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o embriao comeqa a crescer e degradar as substancias 
nutritivas. Neste sentido, especialmente os cotiledones 
secretam enzimas e permanecem por algum tempo no 
interior da casca semente. Como o embriao sempre se 
dispoe na semente de modo que a radicula esteja vol- 
tada para a micropila, na germinaqao e sempre a raiz 
com o hipocotilo que sai primeiro da semente (Figuras 
10-216 e 10-220). Na germinaqao epigea os cotiledones 
sao levados em seguida para fora da semente e acima 
do solo, atraves do alongamento do hipocotilo. Na ger- 
minaqao hipogea os cotiledones grandes, geralmente 
acumuladores de substancias nutritivas, permanecem 
dentro da casca da semente e apenas o epicotilo se eleva 
acima do solo (por exemplo, Viciafaba , Pisum , Quercus , 
Juglans). Muitas monocotiledoneas comportam-se do 
mesmo modo. Seu unico cotiledone e, com frequencia, 
transformado em um haustorio que degrada as substan¬ 
cias nutritivas dentro da semente. 

A biologia da dispersao e da germina^ao de muitas especies 
apresenta particularidades. Assim, as sementes desprovidas de 
endosperma de muitas Orchidaceae, por exemplo, necessitam 
de contato com fungos micorrizicos para a germina^ao; em 
parasitos de raizes, as sementes, muitas vezes igualmente mui- 
to pequenas (por exemplo, Orobanche), precisam chegar ate a 
superficie das raizes dos hospedeiros para germinarem; em pa¬ 
rasitos de ramos, as sementes ou frutos possuem atributos como 
a aderencia (por exemplo, Viscum ), que lhes permitem fixar-se 
nos ramos de seu hospedeiro. O mesmo vale para as epifitas, 
que se fixam pelo tamanho pequeno das sementes (por exem¬ 
plo, Bromeliaceae) ou pela aderencia das sementes e frutos (por 
exemplo, Rhipsalis). 

A germina^ao vivipara de especies arboreas das areas cos- 
teiras tropicais denominadas mangues, como o genero Rhizo- 
phora (Figura 10-277), e um caso particular. Em seus frutos 
monospermicos, a semente germina ainda sobre a planta-mae e 
o embriao cresce para fora do fruto com a radicula e o hipoco¬ 
tilo claviforme longo, de ate 1 m de comprimento. Na matura- 
<;ao, hipocotilo e radicula se soltam dos cotiledones e do fruto, 
caindo. Com isto, o embriao, devido ao seu peso consideravel, 
crava-se no solo ou e levado pela agua, enraizando quando o 
ambiente seca. 

10.2.12 Sistema das espermatofitas 


Dos inumeros grupos de espermatofitas surgidos desde 
o Devoniano, existe na flora recente apenas quatro linhas 
filogeneticas. Estas sao as Cycadopsida (palma-de-ra- 
mos), Ginkgopsida ( Gynkgo ), Coniferopsida (coniferas), 
inclusive as Gnetales, e Magnoliopsida (angiospermas, 
plantas floriferas). Enquanto os tres primeiros grupos, 
as plantas de sementes nuas (gimnospermas), possuem 
hoje relativamente poucas especies e apenas as coniferas 
sao dominantes em determinados tipos de vegetaqao, 
as angiospermas, existentes pelo menos desde o Creta- 


ceo, sao muito diversas e o elemento mais importante de 
grande parte da vegetaqao terrestre. Ate pouco tempo 
interpretava-se as Gnetales como o parente mais pro¬ 
ximo das angiospermas e adimitia-se, com isso, que as 
gimnospermas eram parafileticas em relaqao as angios¬ 
permas. No entanto, diversas analises de sequencias de 
DNA comprovaram que, ao contrario do que dizia esta 
teoria, as gimnospermas hoje viventes constituem um 
grupo monofiletico. 

1 - Classe: Cycadopsida (palma-de-ramos) 

As Cycadopsida recentes tern, em geral, um caule (aparen- 
temente) nao ramificado, no qual folhas pinadas se dis- 
poem helicoidamente e formam um tufo (Figura 10-222). 
O caule e subterraneo e rizomatoso ou pode atingir ate 15 
m de altura. 

O lenho tern raios muito largos. No centro do tronco encontra- 
-se uma medula rica em amido e ha canais de mucilagem em 
todas as partes da planta. Alem do sistema de raizes subterrane- 
as, muitas especies apresentam as chamadas “raizes coraloides” 
na superficie do solo, nas quais podem viver cianobacterias dos 
generos Nostoc , Calothryx e Anabaena , que fixam nitrogenio. 
Foi comprovado que o nitrogenio fixado pode ser utilizado pela 
planta. 

As folhas sao escamiformes ou pinadas ou, mais raramen- 
te, bipinadas ( Bowenia ). Elas possuem uma cuticula muito 
espessa, em geral estomatos afundados em cavidades e sao 
bastante duras. Seu comprimento varia entre 5 cm e 3 m. 
Elas se caracterizam pelo crescimento apical prolongado 
e podem, durante o seu desenvolvimento, apresentar-se 
enroladas totalmente ou em cada pina, a maneira das sa- 
mambaias. 

O nome alemao Palmfarne * dado as Cycadopsida se deve a for¬ 
ma de crescimento semelhante a das palmeiras e as folhas ou fo- 
liolos muitas vezes enrolados. 

As plantas sao sempre dioicas. As flores estaminadas (Fi¬ 
gura 10-223) apresentam crescimento determinado e con- 
sistem em estames geralmente escamiformes helicoidais 
(microsporofilos), em cuja face abaxial sao encontrados 
entre cinco e cerca de 1.000 sacos polinicos. Estes sao, com 
frequencia, ordenados em grupos e se abrem por meio de 
um exotecio. O gametofito masculino, que se desenvolve 
em parte antes e em parte depois da libera^ao dos graos 
de polen dos sacos polinicos possui, alem da celula esper- 
matogenica, outras tres celulas. A celula espermatogenica 
divide-se em dois espermatozoides, cada um com uma fi- 
leira helicoidal de flagelos (Figura 10-202). Com um dia- 


*N. de T. Palmfarne seria o equivalente a “samambaia-palmeira”, em 
tradu<;ao livre. 
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Figura 10-222 Cycadopsida. A Habito de Cycas rumphii na Nova Guine. B Megasporofilo de C. revoluta, C C. circinalis, D Dioon edule, E Macro- 
zamia sp., F Ceratozamia mexicana e G Zamia skinneri. (A de F. Ehrendorfer; B, D-G segundo F. Firbas e colaboradores; C segundo J. Schuster.) 


metro de ate 400 [am, estes sao os maiores espermatozoi- 
des conhecidos nos reinos vegetal e animal. 

O tubo polinico tem fun^ao haustorial e cresce para dentro do 
nucelo. A fecunda^ao e uma zoidiogamia. As flores estaminadas 
sao quase sempre terminais no eixo. Apos a flora^ao, estas sao 
deslocadas para o lado por uma gema lateral em crescimento. 
Assim, surge o tronco aparentemente nao ramificado que tem, 
de fato, ramifica^ao simpodial. 


As flores femininas* (Figura 10-223) consistem em me- 
gasporofilos com disposiqao tambem helicoidal e podem 
atingir ate 70 cm. No genero Cycas , os esporofilos consis¬ 
tem em uma regiao pedicelar (Figura 10-222), em cujas 
margens se encontram dentre dois e oito rudimentos se- 
minais, e uma regiao apical que pode ser foliosa pinada, 


*N. de T. Portadoras de rudimento seminais. 



Figura 10-223 Cycadopsida. A, B Flores 2 e c? de Encephalartos altensteinii (reduzido). Estames de C Cycas circinalis (cerca de 2x) e D 
Zamia integrifolia (cerca de 5x) com grupos de sacos polinicos (E, cerca de 15x). F Corte transversal da parede de um saco polinico aberto 
de Stangeria paradoxa com exotecio (cerca de 80x). (A segundo Takhtajan; B segundo W. Troll; C-E segundo L.C. Richard; F segundo Goebel.) 
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recortada ou serreada. Nos demais generos, os megaspo¬ 
rofilos tem um pedicelo e uma lamina escamiforme ou 
cutelada, em cuja margem inferior estao assentados sem- 
pre dois rudimentos seminais. Tambem as flores femini- 
nas apresentam em geral crescimento determinado, sao 
terminais e, como as flores estaminadas, sobrepujadas por 
uma ramifica^ao apos a matura^ao das sementes. Apenas 
em Cycas o ponto vegetativo nao e totalmente consumido 
na diferencia^ao do estrobilo, de modo que o crescimento 
continua por meio das flores femininas. Os rudimentos 
seminais (Figura 10-204) possuem um tegumento que se 
diferencia na matura^ao da semente em uma sarcotesta 
externa rosa, laranja ou vermelha e uma esclerotesta in¬ 
terna. O nucelo tem uma camara polinica e uma camara 
arquegonial. O gametofito feminino consiste em ate varios 
milhares de celulas e se forma por divisao nuclear livre 
seguida de forma^ao de paredes celulares. Em geral, ele 
apresenta 2-6 arquegonios, apenas em Microcycas podem 
ser formados ate 100 arquegonios. A oosfera atinge ate 6 
mm de tamanho. 

Os fosseis das Cycadopsida sao documentados desde o Permia- 
no Inferior. Representantes mais antigos do grupo, por exemplo, 
do genero jurassico Beania , tinham flores femininas nas quais 
a inser^ao dos megasporofilos era muito mais laxa do que nos 
representantes recentes. 

O polen e transportado pelo vento, em parte tambem por 
besouros. Em uma especie do genero Zamia , foi demonstrado 
que os besouros, ao termino de seu desenvolvimento nas flores 


estaminadas, voam carregados de polen para as flores femininas 
e as polinizam. No genero Encephalartos , foi comprovada a poli- 
niza^ao por diversas especies de besouros. O polen chega a gota 
de poliniza^ao secretada na extremidade da micropila e e sugado 
para a camara polinica quando esta seco. Esta camara e fechada 
para o exterior e uma liga^ao com a camara arquegonial, interna, 
e formada. Entre a poliniza^ao e a fecunda^ao podem decorrer 
ate seis meses. 

As Cycadopsida compreendem cerca de 300 especies em 
11 generos e 13 familias. As Cycadaceae (tropicos do Velho 
Mundo), com o unico genero Cycas , tem flores femininas com 
crescimento continuado e megasporofilos em parte foliosos, e as 
Stangeriaceae (sul da Africa) possuem estipulas com uma vena- 
<^ao conspicua. As Zamiaceae, com Lepidozamia , Macrozamia e 
Bowenia , crescem na Australia, Encephalartos na Africa e Dioon , 
Ceratozamia , Zamia , Chigua e Microcycas na America. A maio- 
ria das especies cresce em florestas ou savanas tropicais. 

2 - Classe: Ginkgopsida (Ginkgo) 

Ginkgo biloba , unico representante vivo das Ginkgopsida, 
e uma arvore perene muito ramificada, diferenciada em 
ramos curtos e longos. Seu lenho tem raios estreitos. As 
folhas em forma de leque (Figura 10-224), com vena^ao 
dicotomica, sao espiraladas. A especie e dioica e apresen¬ 
ta cromossomos sexuais. Inumeros estames ao longo de 
um eixo constituem as flores estaminadas, semelhantes a 
amentos, que se formam nas axilas de folhas escamiformes 
em ramos curtos. Cada estame consiste em um filete e dois 
sacos polinicos pendurados no seu apice (Figura 10-224). 



Figura 10-224 Ginkgopsida. A Baiera muensterana (Rhat-Lias*): folha; rudimentos seminais em um eixo floral 9 (reduzido); grupos de sacos 
polfnicos radiais, abertos ou fechados, em eixos florais cf (cerca de 2x). B, C Ginkgo biloba (recente), B ramo curto com flor e folhas jovens 
(lx), grupos de sacos polinicos bipartidos, dorsalmente reduzidos (estames; aumentados), rudimentos seminais (flores) ou sementes (um 
pouco reduzidos); C espermatozoide (cerca de 200x). (A segundo A. Schenk; B segundo L.C. Richard e A.W. Eichler; C segundo T. Shimamura, 
modificado e esquematizado.) 


* N. de T. Camada referente ao periodo compreendido entre 190-220 milhoes de anos atras (Triassico a Jurassico Inferior). 
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A abertura dos sacos polinicos ocorre por um endotecio. 
O gametofito masculino apresenta quatro outras celulas, 
alem da celula espermatogenica. A celula espermatogeni- 
ca se divide em dois espermatozoides, cada um com uma 
fileira helicoidal de flagelos. 

Apos a poliniza^ao, o grao de polen se desenvolve em um tubo 
polinico. Este tern fun^ao haustorial e cresce para dentro do nu- 
celo, do qual sao retirados os nutrientes para o gametofito mas¬ 
culino. Alem disso, o tubo polinico cresce em dire^ao aos arque¬ 
gonios, onde os espermatozoides sao liberados. A fecunda^ao 
ocorre tambem por espermatozoides (zoidiogamia). 

Na parte feminina, geralmente sao encontrados dois rudi- 
mentos seminais localizados no apice de um eixo bifurca- 
do (Figura 10-224). Como na flor estaminada, esta estru- 
tura tambem se forma na axila de bracteas sobre ramos 
curtos. Os rudimentos seminais possuem um tegumento, 
que na matura^ao se diferencia em uma sarcotesta exter¬ 
na, com forte odor de acido butirico, e uma esclerotesta 
interna rigida. Internamente a esclerotesta, encontra-se 
ainda uma outra camada macia de tegumento. O nucelo 
apresenta uma camara polinica e uma arquegonial. O ga¬ 
metofito feminino e verde, pela existencia de clorofila, e 
consiste em varias centenas de celulas originadas por divi- 
sao nuclear livre, seguida de forma^ao de paredes. Ele pos- 
sui geralmente 2-3 arquegonios. A poliniza^ao de Gingko 
ocorre pelo vento. 

As Ginkgopsida sao documentadas ate o Permiano Inferior, por 
exemplo, pelos generos fosseis Trichopitys e Sphenobaiera. A 
maior diversidade de formas desenvolveu-se durante o Jurassico 
e o Cretaceo. O genero Ginkgo , com especies muito semelhantes 
a recente G. biloba , surgiu no Jurassico Inferior e sao conhecidos 
fosseis do inicio do Terciario que nao podem ser distinguidos de 
G. biloba. Com isso, a especie e um exemplo de “fossil vivo”. Em 
representantes extintos de Ginkgopsida (por exemplo Baiera ), 
as folhas eram com frequencia mais partidas. Os sacos polinicos 
eram ordenados em grupos radiais e as flores femininas desen- 
volviam um grande numero de rudimentos seminais. 

Ginkgo biloba e provavelmente uma especie nativa da Chi¬ 
na. Ja que a especie tern sido cultivada por pelo menos 1.000 anos 
em templos na China e no Japao, e se estabeleceu tambem em 
um refugio cultural, sua distribui^ao natural e sua ecologia nao 
sao conhecidas por completo. A provincia de Zhejiang, onde a 
especie cresce em florestas mistas umidas, e tida como provavel 
area de distribuRao. 

3 - Classe: Coniferopsida (Confferas) inclusive 
Gnetales 

A seguir, serao tratadas as coniferas em senso estrito, isto e, 
sem as Gnetales. Elas se desenvolvem de embrioes com dois 
ou mais cotiledones (Figura 10-220) em arvores ramifica- 
das ou, mais raramente, em arbustos com um eixo mono¬ 
podia! O lenho secundario apresenta, em geral, canais re- 
siniferos e os raios possuem poucas fileiras de celulas. Uma 
diferencia^ao em ramos curtos e longos e comum, e em al- 
guns generos (por exemplo, Phyllocladus , Sciadopitys) os ei- 


xos podem apresentar-se diferenciados em filocladios mais 
ou menos pianos. A filotaxia e helicoidal, oposta cruzada 
ou verticilada, as folhas apresentam vena^ao paralela ou 
apenas uma nervura central e sao, em geral, longo-lance- 
oladas, aciculares ou escamiformes. Existem tanto especies 
perenifolias quanto especies caducifolias. As flores unisse- 
xuadas sao distribuidas no mesmo individuo (especies mo- 
noicas) ou em individuos diferentes (especies dioicas). 

As flores estaminadas, semelhantes a estrobilos, dis- 
tribuem-se isoladas ou em agrupamentos laxos (Figura 
10-225). Os estames tern filotaxia helicoidal ou, raramen¬ 
te, oposta cruzada e tern na face abaxial 2-10 sacos poli- 
nicos, frequentemente concrescidos entre si. Raramente, 
os sacos polinicos estao ordenados radialmente no apice 
de um eixo ( Taxus ). Os sacos polinicos se abrem com um 
exotecio e os graos de polen podem apresentar sacos de ar, 
formados por espa^os abaixo da ectexina (Figura 10-225). 
O gametofito masculino apresenta, alem da celula esper¬ 
matogenica, 2 celulas (Cephalotaxaceae, Cupressaceae, 
Sciadopityaceae, Taxaceae), 4 celulas (Pinaceae) ou 10-40 
outras celulas (Araucariaceae, Podocarpaceae). Nao sao 
formados espermatozoides, as duas celulas originadas das 
celulas espermatogenicas sao levadas pelo tubo polinico 
(Figura 10-226) ate os arquegonios (fecunda^ao por tubo 
polinico = sifonogamia). 

As flores femininas sao reunidas em geral em estrobilos 
caracteristicos das coniferas (Figura 10-227). Estes estrobi¬ 
los consistem na maioria dos casos em um eixo, no qual 
os forofilos das flores apresentam disposi^ao helicoidal ou 
oposta cruzada, formando as escamas tectrizes. As flores 
femininas, propriamente ditas, sao diferenciadas nas cha- 
madas escamas seminiferas. As escamas seminiferas sao 
orgaos pianos, que em cuja face superior sao encontrados 
rudimentos seminais em numero variavel (1-20). Apesar 
de sua estrutura geralmente plano-foliosa, estas devem ser 
entendidas como ramos curtos modificados e o estrobilo 
feminino das coniferas recentes e, portanto, uma inflores- 
cencia. Escamas seminiferas com a estrutura acima descrita 
nao existem nas Taxaceae e Cephalotaxaceae. 

A interpreta^ao da escama seminifera como sen- 
do uma flor feminina e, portanto, do estrobilo feminino 
como sendo uma inflorescencia e uma decorrencia tanto 
da compara^ao com Voltziales, representantes fosseis de 
Coniferopsida, quanto da analise da posi^ao da escama 
seminifera na axila da escama tectriz, considerando-se a 
premissa de ramifica^ao axilar, em geral, aceita para as es- 
permatofitas. 

As Voltziales arboreas, com lenho dotado de traqueides arauca- 
rioides, viveram do Carbonifero Superior ate o Jurassico Inferior. 
As folhas eram aciculares ou escamiformes e muitas vezes bifur- 
cadas no apice. As plantas eram monoicas. As flores femininas 
(Figura 10-228) consistiam em um eixo na axila de uma folha, 
com folhas escamiformes estereis helicoidais ou ordenadas em 
um piano, assim como um numero geralmente pequeno de ru¬ 
dimentos seminais pedicelados. Estas flores, semelhante ao que 
ocorre nas Coniferopsida recentes, eram reunidas em estrobilos 
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Figura 10-225 Pin us. A-F P. sylvestris. A Ramo florido e com cone maduro, ramos curtos com duas aciculas nas axilas de folhas escamifor- 
mes (urn pouco reduzido); B inflorescencia 2 com complexo de escamas tectrizes e seminiferas (C vista superior, D vista inferior), cada urn 
com duas sementes aladas (F) sobre a face superior do complexo de escamas agora lenhoso (A), com estrobilos de urn ano, ainda verdes e 
de dois anos, maduros e abrindo-se (D-F ampliado). E Flores cf, estames com dois sacos polinicos. G-J P. mugo G corte longitudinal da flor 
(10x), H corte longitudinal do estame com sacos polinicos (20x), J corte transversal do estame com sacos polinicos (27x), K P. sylvestris, grao 
de polen com dois sacos polinicos (400x). (A, B-F segundo O.C. Ber e C.F. Schmidt; G, FI, J, l< segundo E. Strasburger.) 


compactos, que devem, portanto, ser interpretados como inflo- 
rescencias. Os estames das Voltziales consistiam em uma zona 
pedicelar e uma zona apical plana. Os inumeros sacos polinicos 
eram ordenados principalmente no lado adaxial do pedicelo. As 
Voltziales podem se interpretadas como formas muito semelhan- 
tes aos ancestrais das Coniferopsida recentes. 

Os rudimentos seminais tem um tegumento, que faz parte 
da esclerotesta rigida na semente. 

As sementes podem ser cobertas por um envoltorio carnoso que, 
porem, nunca e formado a partir da testa da semente. Como em 
Ginkgo , o gametofito feminino pluricelular das coniferas origi- 
na-se por divisao nuclear livre, seguida da forma^ao de paredes. 
O gametofito feminino pode conter ate 60 arquegonios. Ate onde 
se sabe, todos os representantes das coniferas sao polinizados 
pelo vento. Neste caso, o polen chega ate uma gota de poliniza(;ao 
secretada pela micropila dos rudimentos seminais e e levado para 


o interior do rudimento seminal quando da desseca^ao da gota 
de poliniza<;ao ou o polen atinge o interior do rudimento seminal 
atraves do crescimento do tegumento. Fosseis de coniferas po¬ 
dem ser encontrados ate o Triassico e a maioria das familias re¬ 
centes ja sao documentadas por fosseis do Triassico ou Jurassico. 

As Coniferopsida recentes (exceto Gnetales) contem sete 
familias. A familia Pinaceae (12 generos/cerca de 200 
especies, em geral do Hemisferio Norte temperado) tem 
folhas acilulares helicoidais e sao perenifolias ou caducifo- 
lias. Os estames consistem em um pedicelo, cuja face infe¬ 
rior encontram-se dois sacos polinicos. Os graos de polen 
podem apresentar sacos de ar. As escamas seminiferas, 
mais ou menos livres das escamas tectrizes e nitidamente 
maiores do que elas na maturaqao, possuem rudimentos 
seminais voltados para a base. As plantas sao sempre mo- 
noicas. A familia e representada na flora da Europa Cen- 
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Figura 10-226 Germinagao do grao de polen e fecundagao em Coniferopsida. A, B Pinus nigra. Desenvolvimento do gametofito cT no grao 
de polen e tubo polinico: celula protalica, nucleo da celula vegetativa do tubo polinico, celula anteridial, a partir desta a celula do pe e celula 
espermatogenica, a partir desta ultima, duas celulas espermaticas (cerca de 500x). C P. sylvestris : Pinaceae; rudimento seminal pronto para 
a fecundagao com tegumento, tubo polinico, assim como arquegonios com celulas do pescogo, celulas do canal ventral e oosfera (ampliado). 
D, E Torreya taxifolia : Taxaceae D tubo polinico com duas celulas espermaticas, assim como os nucleos da celulas do tubo polinico e da celula 
do pe junto a oosfera (resto de uma celula do pescogo); E fusao do nucleo da oosfera com uma das celulas espermaticas, os outros nucleos 
degeneram (367x). - a, celula anteridial; v, celula do canal ventral; o, oosfera; no, nucleo da oosfera; p, celula do canal do pescogo; t, tegu¬ 
mento; n, nucleo da celula vegetativa do tubo polinico; cp, celula protalica; tb, nucleo da celula do tubo polinico; tp, tubo polinico; ce, celula 
do pe; np, nucleo da celula do pe; cs, celula espermatica (cs^ cs 2 ); eg, celula espermatogenica. (A, B segundo J.M. Coulter, Ch. Chamberlain; 
C segundo E. Strasburger; D-E segundo J.M. Coulter, W.J.G. Land.) 


tral pelos generos do abeto (Abies), larigo (. Larix), espruce 
(Picea) e pinheiro (Pinus). 

Os generos de Pinaceae tern apenas ramos longos (por exem- 
plo Abies, Picea) ou ramos longos e curtos. Tanto entre os ce- 
dros perenifolios (Cedrus) quanto entre os larigos (Larix), cada 
ramo longo porta adculas verdes no primeiro ano. No segundo 
ano, ramos curtos com tufos de adculas desenvolvem-se nas 
axilas das adculas, podendo crescer durante varios anos. Entre 
os pinheiros (Pinus), arvores adultas possuem adculas apenas 
nos ramos curtos. Plantas jovens produzem ramos longos com 
adculas verdes no primeiro ou no segundo ano, porem depois 
disso formam-se nos ramos longos apenas folhas escamiformes 
pardas, em cujas axilas sao produzidos ramos curtos com poucas 
folhas escamiformes e cinco, tres, duas ou apenas uma acicula. 

Quando o polen chega a um rudimento seminal, o gameto¬ 
fito feminino dentro dele ainda nao esta desenvolvido e, muitas 
vezes, ainda nao ha nem mesmo um megasporo formado. Entre 
a polinizagao e a fecundagao existe, portanto, um periodo bas- 


tante longo, durante o qual a micropila se fecha e o polen perma- 
nece la dentro em germinagao. Na maioria das especies de Pinus 
transcorre um ano entre a polinizagao e a fecundagao, as semen- 
tes sao liberadas dos estrobilos maduros apenas no terceiro ano. 
Diferentemente do Pinus, no espruce (Picea) o desenvolvimento 
desde a polinizagao ate a maturagao da semente ocorre em ape¬ 
nas uma estagao de crescimento. Na maturagao da semente, o es- 
trobilo pode desagregar-se (por exemplo, Abies) ou as sementes 
sao liberadas do estrobilo intacto (por exemplo, Picea e Pinus). 
As sementes sao com frequencia aladas, porem as alas nao sao 
formadas pela testa da semente, mas sim pela escama seminifera. 

As Araucariaceae (3 generos/cerca de 23 especies, no He- 
misferio Sul, exceto Africa) geralmente apresentam folhas largas, 
helicoidais ou opostas cruzadas, e traqueides do lenho com pon- 
toagoes areoladas com ordenagao faveolar (pontoagoes “arauca- 
rioides”). Sao monoicas ou dioicas. Os estames possuem entre 4 
e 20 sacos polinicos, e as escamas seminiferas firmemente con- 
crescidas com as escamas tectrizes portam apenas um rudimento 
seminal. Wollemia, descrito somente em 1995 na Australia, como 
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Figura 10-227 Pinacea e, Abies. A A. nordmanniana. Ramo com estrobilos maduros, em parte ja desagregados (um pouco reduzidos). B-E 
A. alba. B Flor c? com folhas escamiformes e estames (cerca de 2x). C, D Flor 2 com escama tectriz, escama seminifera e duas sementes, 
E vista superior e vista inferior (um pouco reduzida). - f, folha escamiforme; t, escama tectriz; fs, face superior; s, semente; e, estame; es, 
escama seminffera; fi, face inferior. (A segundo O.C Berg e C.F. Schmidt; B-D segundo F. Firbas; E segundo A.W. Eichler.) 



Figura 10-228 Voltziales. A-D Lebachia piniformis (Permiano): A apice caulinar; eixo principal com folhas bifurcadas (0,33x). B Estrobilo 2 
ereto com escamas tectrizes bffidas (0,5x); C-D flor 2 em vista posterior e anterior, escama tectriz (= forofilo), escama esteril e rudimen- 
tos seminais atropos achatados com tegumento em duas partes (5x). E Glyptolepis longibracteata (Triassico Inferior): flor 2 com forofilo, 
escamas estereis e dois rudimentos seminais anatropos (esquematico; 2x). - f, forofilo; e, escamas estereis; rs, rudimento seminal atropo. 
(Segundo F. Florin.) 
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o genero mais ancestral da familia, tem grande semelhanga com 
representantes da familia extintos ja no Terciario e pode ser con- 
siderado um “fossil vivo” 

As Podocarpaceae (18 generos/cerca de 130 especies, He- 
misferio Sul, tropicais a temperadas) tem, em parte, folhas muito 
grandes. As plantas, na maioria dioicas, caracterizam-se espe- 
cialmente pelos estrobilos femininos frequentemente reduzidos 
a poucas, as vezes apenas um complexo de escamas tectrizes/se- 
miniferas, no qual as escamas seminiferas envolvem as sementes 
como um orgao carnoso (epimacio). Alem disso, escamas semi¬ 
niferas estereis podem apresentar-se concrescidas com o eixo do 
estrobilo formando uma zona pedicelar carnosa. A familia inclui 
o unico parasito entre as coniferas, o genero da Nova Caledonia 
Parasitaxus. O hospedeiro ( Falcatifolium ) de Parasitaxus tam¬ 
bem pertence as Podocarpaceae. O genero Phyllocladus (em par¬ 
te este genero e tambem interpretado como uma familia propria) 
apresenta como orgaos de assimilagao caules folioides alargados 
com margens lobadas (filocladios). 

As Cupressaceae (inclusive Taxodiaceae; 29 generos/cerca 
de 140 especies, cosmopolita, na maioria temperado) pos- 
suem folhas aciculares ou escamiformes helicoidais, opos- 
ta cruzadas ou verticiladas. As plantas sao monoicas ou 
dioicas, os estames tem 2-6 sacos polinicos e as escamas 
seminiferas, concrescidas com as escamas tectrizes, car- 
regam entre 2 (raramente um) e 20 rudimentos seminais. 

Na Europa Central, as Cupressaceae sao representadas pelo 
zimbro ( [Juniperus communis). Os estrobilos femininos (Figura 
10-229) consistem de inumeras bracteas estereis. Os tres rudi¬ 
mentos seminais aparentemente nao estao associados a escamas, 
mas assentados sobre o eixo. As tres bracteas superiores tornam- 
-se carnosas na maturagao e formam a baga esferica do zimbro. 
A arvore-mamute da California ( Sequoiadendron giganteum) 
atinge o diametro de mais de 8 m e idade superior a 3.000 anos. 
Sequoia sempervirens , da costa da California, chega a mais de 100 
m de altura. Metasequoia glyptostroboides , descoberta na China 
por volta de 1940, era conhecida apenas por fosseis ate o Ter¬ 
ciario, mais um exemplo de um fossil vivo. Esta especie estival 
perde no outono todos os seus ramos curtos. Tambem estival e 
com distribuigao relictual e o cipreste-do-pantano ( Taxodium 
distichum ), que forma florestas pantanosas distribuidas na costa 
norte do Golfo do Mexico. As plantas possuem raizes que emer- 
gem da lama ou da agua, com as quais podem absorver ar. 

Sciadopityaceae (1 genero/1 especie, Japao), com apenas 
uma especie ( Sciadopitys verticillata) caracteriza-se por apresen- 
tar filocladios aciculares verticilados. 

Nas Cephalotaxaceae e, principalmente, nas Taxaceae, 
a estrutura dos estrobilos femininos e diferente daque- 
la caracteristica para as familias ate agora descritas, com 
escamas tectrizes e escamas seminiferas com rudimentos 
seminais. 

Os estrobilos femininos das dioicas Cephalotaxaceae (1 gene¬ 
ro/ cerca de 6 especies, da Asia Oriental, temperado) consistem 
de poucos pares de folhas escamiformes opostas cruzadas, em 
cujas axilas estao dois rudimentos seminais eretos, dos quais 
em geral apenas um se desenvolve. A semente madura e envol- 



Figura 10-229 Cupressaceae, Juniperus communis. A Ramo de 
uma planta 2 com inflorescences (D com gotas de polinizagao) as- 
sim como bagas com um a dois anos (E). B Ramo de uma planta cf 
com flores (C). (A, B cerca de 0,67x, C-E ampliados). (A, B segundo 
F. Firbas; C-E segundo O.C. Berg e C.F. Schmidt.) 


vida por um tecido carnoso, proveniente do pedicelo do rudi- 
mento seminal. As escamas seminiferas nao sao reconheciveis 
nas Cephalotaxaceae. 

As tambem dioicas Taxaceae (5 generos/cerca de 25 es¬ 
pecies, Hemisferio Norte, temperado) possuem lenho 
sem canais resiniferos e apresentam rudimentos seminais 
isolados em eixos laterais congestos acima de um par de 
bracteas decussadas (Figura 10-230). Como nas Cephalo¬ 
taxaceae, tambem nas Taxaceae a semente madura e en- 
volvida por um tecido carnoso formado pelo pedicelo do 
rudimento seminal. 

A interpretagao da estrutura feminina das Taxaceae e discutivel. 
Em especial pelo estreito parentesco evidente entre Cephalotaxa¬ 
ceae e Taxaceae ou, tambem, pelas posigoes destas duas familias 
como parentes proximas das Cupressaceae, bem suportadas por 
dados de sequencia de DNA, pode-se afirmar que as estruturas 
femininas das Taxaceae derivam de uma estrutura de estrobilo 
com escamas tectrizes e escamas seminiferas. Tambem, os esta¬ 
mes das Taxaceae apresentam algumas particularidades. Em Ta- 
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Figura 10-230 Taxaceae, Taxus baccata. A, B Ramo cf florido e 
ramo 9 com uma semente imatura e duas maduras (0,75x). C, D 
Ramos cf e 9> cada urn na axila de uma acicula (2,5x). E Ramo 
9 em corte longitudinal, com micropila, tegumento, nucelo, saco 
embrionario, primordio do arilo e apice vegetativo do ramo primario 
(9x). F Semente em corte longitudinal, com arilo, testa da semente, 
endosperma e embriao (2x). - a, primordio do arilo; e, saco embrio¬ 
nario; t, tegumento; m, micropila; n, nucelo; v, apice vegetativo. (A, 
B, D segundo F. Firbas; C, F segundo R. von Wettstein; E segundo E. 
Strasburger.) 


xus , os inumeros sacos polinicos estao ordenados radialmente 
em torno do pedicelo do estame e em Pseudotaxus , os conjuntos 
de estames sao separados por bracteas. Na Europa Central, as 
Taxaceae sao representadas pelo teixo ( Taxus baccata ), que esta 
relacionado a um clima de inverno ameno e ocorre em locais ilu- 
minados nas florestas. O teixo e toxico devido a ocorrencia de 
derivados de taxanos em todas as suas partes, exceto no manto 
em torno da semente, e sua madeira e uma das mais densas entre 
as arvores da Europa Central. O taxol, uma substancia extraida 
de, Taxus brevifolia , por exemplo, e utilizado em terapias contra 
o cancer devido ao seu efeito como inibidor da mitose. 

As familias das Coniferopsida podem ser classificadas em 
tres grupos. Estes sao, as Pinaceae, em segundo as Arau- 
cariaceae e Podocarpaceae e, em terceiro, as Cupressa- 
ceae, Sciadopityaceae e Cephalotaxaceae/Taxaceae. Uma 
classificaqao como esta, obtida a partir de dados molecu- 
lares e tambem corroborada pela estrutura do gametofito 
masculino. 


Gnetales. A maioria das analises moleculares trouxe o re- 
sultado surpreendente de que as Gnetales sao o grupo-ir- 
mao das Pinaceae e, assim, pertencem as Coniferopsida. O 
nome Gnetales nao deve ser entendido aqui como o nome 
formal de uma ordem. Se ficar demonstrado que as Gne¬ 
tales sao o grupo-irmao de todas as demais Coniferopsi¬ 
da, elas deverao ser tratadas como uma classe Gnetopsida 
propria. 

Ephedra (35-45 especies, regioes secas da Eurasia e 
America), Gnetum (cerca de 30 especies, tropical cos- 
mopolita) e Welwitschia (1 especie, sudoeste da Afri¬ 
ca), generos recentes das Gnetales, sao plantas lenhosas 
de morfologias distintas. Seu lenho tern raios estreitos 
e, em todos os tres generos, contem vasos, os quais, 
porem, nao sao homologos aos das Magnoliopsida. 
Ephedra cresce como um arbusto, pequena arvore ou, 
raramente, tambem como liana. Em geral lianas, mas 
tambem arbustos e pequenas arvores sao encontrados 
em Gnetum (Figura 10-231). Welwitschia , com seu caule 
de ate 1 m de diametro, em geral enterra-se no solo (Fi¬ 
gura 10-231). Ephedra possui folhas muito pequenas e 
escamiformes em pares decussados ou em verticilos de 
tres folhas. As folhas simples decussadas com venaqao 
pinada de Gnetum assemelham-se as de muitas plantas 
floriferas dicotiledoneas. Em plantas adultas de Welwits¬ 
chia ha apenas um par de folhas opostas (de dois pares 
formados durante o desenvolvimento) com venaqao 
paralela que, durante todo o tempo de vida da planta, 
cresce na base e morre no apice. As Gnetales sao predo- 
minantemente dioicas. 

As flores estaminadas das Gnetales possuem um en¬ 
voltorio de um ou dois pares de bracteas, assim como en¬ 
tre um e seis estames (Figuras 10-231). 

Em Ephedra , a flor masculina possui um envoltorio formado 
por duas folhas escamiformes concrescidas na base, do qual 
emerge, em geral, um pedicelo com varios sacos polinicos 
apicais concrescidos entre si. Este pedicelo pode ser bifurca- 
do no apice ou uma flor pode apresentar dois pedicelos, razao 
pela qual considera-se, muitas vezes, que a flor estaminada de 
Ephedra consiste de dois estames concrescidos. O envoltorio 
das flores de Gnetum , tambem mediano e constituido de duas 
partes, porem, com frequencia, oco, envolve um pedicelo com 
um ou dois sacos polinicos apicais. Esta estrutura correspon- 
de a um estame. Em Welwitschia , a flor estaminada tern um 
envoltorio com dois pares de bracteas opostas cruzadas e seis 
estames concrescidos, na base dispostos em um verticilo, cada 
um dos quais porta no apice tres sacos polinicos concrescidos. 
Eventualmente, considera-se que nao se tratam de seis, mas 
sim de apenas dois estames tripartidos. As flores estaminadas 
de Welwitschia contem sempre um rudimento seminal apical 
rudimentar, acima de um par de bracteas transversals rudi- 
mentares. 

Os sacos polinicos se abrem com um exotecio em forma, 
em parte, de fendas curtas. 
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Figura 10-231 Gnetales. A-D Welwitschia mirabilis. A Habito de uma planta jovem com inflorescencias 2 (cerca de 1/20x). B Flor cf com 
escama tectriz e dois pares de bracteas, estames concrescidos e rudimento seminal esteril (cerca de 7x). C, D Diagramas de uma flor cf e 
uma flor 2- E, F Gnetumgnemon. E Ramo com inflorescencias cf (0,38x); F inflorescencia parcial verticilada, externamente com flores ferteis 
Cf e internamente com flores estereis 2 (1,5x); G G. costatum. Flores cf com urn par de bracteas. H G.montanum. Flores cf com urn par de 
bracteas. J G. gnemon; corte longitudinal da flor 2 com dois pares de bracteas, tegumento prolongado, nucelo e saco embrionario (ampliado). 
K-M Diagramas das inflorescencias cf e 2 e flores cf e 2 de Gnetum. N-R Ephedra altissima, N ramo cf (0,67x), 0, P Inflorescencia parcial 
e flor cf (7,5), Q, R ramo 2 com sementes imaturas (0,67x) e flores 2 terminais (2x). S, T Diagrama de uma flor cf e uma flor 2 de Ephedra. 
- e, escama tectriz; b, bracteas; t, tegumento prolongado cilfndrico. (A segundo A.W. Eichler, B segundo A.FI. Church, E, F segundo G. Karsten 
e W Liebisch, modificado; G, FI segundo F. Markgraf, J segundo W.FI. Pearson, modificado; N, Q segundo G. Karsten; 0, P segundo 0. Stapf, R 
segundo R. von Wettstein, C, D, K-M, S, T segundo Crane, 1988.) 
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Alem da celula espermatogenica, o gametofito masculino con- 
tem outras quatro ( Ephedra) ou apenas duas celulas ( Gnetum , 
Welwitschia). A divisao de celula espermatogenica provoca a for- 
ma^ao de duas celulas espermaticas, e a fecunda^ao ocorre com 
um tubo polinico (sifonogamia). 

As flores femininas content um rudimento seminal ereto 
com um tegumento prolongado em uma micropila longa, 
na qual e secretada uma gota de polinizaqao. O rudimen¬ 
to seminal e cercado por um par de bracteas transversal 
(Ephedra) ou por dois pares - um mediano e um trans¬ 
versal ( Gnetum , Welwitschia) - geralmente concrescidos 
entre si (Figura 10-231). 

As bracteas da flor de Ephedra tornam-se duras durante o ama- 
durecimento das sementes e as envolvem. Neste genero, as brac¬ 
teas da inflorescencia podem se tornar carnosas. Em Gnetum , o 
par de bracteas externo torna-se carnoso e o interno fica endu- 
recido; em Welwitschia , o par de bracteas externo torna-se alado, 
enquanto o interno endurece. O gametofito feminino origina-se 
por divisoes nucleares livres, seguidas da forma^ao de paredes 
celulares, a partir de um unico megasporo (monosporo: Ephe¬ 
dra) ou de todos os quatro nucleos-filhos provenientes da meio- 
se da celula-mae de megasporos (tetrasporos: Gnetum , Welwits¬ 
chia ), podendo ter mais de 1.000 celulas. Em Ephedra , podem ser 
formados arquegonios, ao passo que isto nao ocorre em Gnetum 
e Welwitschia ; nestes dois generos, as oosferas nao se distinguem 
das demais celulas do gametofito feminino. Em Welwitschia , o 
gametofito feminino cresce com estruturas tubiformes ao encon- 
tro do tubo polinico. 

Em Ephedra e Gnetum , observa-se uma dupla fecunda^ao. 
A fusao das duas celulas espermaticas com a oosfera e a celula do 
canal ventral do arquegonio, em Ephedra , ou com duas celulas 
quaisquer, em Gnetum , resulta em dois zigotos. Parece nao estar 
determinado qual desses dois zigotos finalmente se desenvolve 
no unico embriao da semente. 

Mesmo que algumas especies de Ephedra sejam polinizadas 
pelo vento, em Gnetales parece predominar a poliniza^ao por di- 
ferentes especies de insetos. Neste sentido, os insetos sao atraidos 
tanto por substancia aromaticas quanto pela gota de poliniza^ao 
contendo a^ucar, que e secretada tambem pelos rudimentos se- 
minais estereis dos individuos masculinos. 

Os fosseis de Gnetales nao estao bem documentados. Fos- 
seis semelhantes a graos de polen recentes sao conhecidos a 
partir do Triassico Superior, mas a rela^ao filogenetica de ma- 
crofosseis do Jurassico Inferior (por exemplo, Piroconites) ou do 
Cretaceo ( Drewria , Evanthus) com Gnetales e duvidosa. 

4 - Classe: Magnoliopsida (Angiospermas, 

Plantas florfferas, Sementes cobertas) 

Os conceitos das relaqoes de parentesco das plantas flo- 
riferas (e de outros grupos de plantas) e, portanto, do 
seu sistema modificam-se de forma continua. Isto vale 


para o passado, bem como para o presente, no qual a 
pesquisa do grau de parentesco se baseia principal- 
mente nas sequencias de DNA. Os motivos principals 
dessas mudanqas estao no numero sempre crescente de 
taxons analisados e das sequencias de DNA, e tambem 
no permanente desenvolvimento dos metodos de anali- 
se. Finalmente, por diferentes motivos, algumas relaqoes 
de parentesco talvez nao sejam esclarecidas de maneira 
definitiva. 

C. v. Linne estabeleceu as bases da moderna nomenclatura bota¬ 
nica, com um nome para o genero e uma identifica^ao adicional 
para a especie (epiteto especifico). Seu sistema, orientado prin- 
cipalmente pelo numero e disposi^ao dos estames, era bastan- 
te artificial. Apos Linne, foram publicados diferentes sistemas, 
por exemplo, de M. Adanson, A.L. de Jussieu, A.P. de Candolle, 
J. Lindley, S.L. Endlicher, G. Bentham e J.D. Hooker, A. Braum, 
A. Engler, C.E. Bessey, H. Hallier, J.B. Hutchinson e R. v. Wetts- 
tein. A maioria desses sistemas considerava todas as caracteristi- 
cas observadas, nas suas respectivas epocas. A partir do comedo 
da decada de 1970, sao adotados principalmente os sistemas de 
Arthur Cronquist (1981), R.M.T. Dahlgren (1975), A. Takhtajan 
(1980,1997) e R.F. Thorne (1992, 2001). 

O sistema aqui apresentado segue as ideias do Angiosperm 
Phytogeny Group (APG), com B. Bremer, K. Bremer, M.W. 
Chase, J.L. Reveal, D.E. Soltis, P. S. Soltis e P.F. Stevens. 
Esta obra, publicada em 1998, e permanentemente atuali- 
zada e se baseia fortemente em sequencias de DNA. 

O sistema aqui apresentado apoia-se em achado analiticos de 
DNA e deve-se ao fato de que, com o constante aumento do 
numero de especies analisadas e considerando o crescente nu¬ 
mero de segmentos de sequencias dos tres genomas da celula 
vegetal (nucleo, mitocondrias, plastidios), ocorre a consolida^ao 
das relates de parentesco reconhecidas. Os resultados obtidos, 
entretanto, sao convincentes tambem com respeito a outros ca- 
racteres. Contudo, deve ser destacado que o sistema apresentado 
tambem vem experimentando altera^oes. 

O presente sistema esta amplamente voltado para a mono- 
filia dos taxons reconhecidos. Isto tern como consequencia, por 
exemplo, que algumas familias estabelecidas ha muito tempo nao 
sao mais reconhecidas formalmente (por exemplo, as Aceraceae 
foram incluidas nas Sapindaceae, as Lemnaceae nas Araceae, e 
assim por diante), uma vez que, embora delimitaveis como gru¬ 
pos feneticos, elas sao identificadas como parte de outras fami¬ 
lias. Alem disso, se as Lemnaceae, por exemplo, fossem reconhe¬ 
cidas como uma familia a parte, as Araceae seriam parafileticas 
em rela^ao as Lemnaceae (ver 10.1). 

Aqui, nao foram empregados nomes formais acima do 
nivel de ordem. Isto se justifica pelo fato de que uma for- 
maliza^ao muito dispendiosa da nomenclatura so deveria se 
processar, quando uma ampla estabilidade do sistema fosse 
alcan^ada. 
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As ordens e grupos informais acima do nivel de ordem, 
aqui reconhecidos, podem ser estabelecidos de modo bem di- 
ferente com atributos classicos. A dificuldade de encontrar ca- 
racteristicas classicas para determinados drculos de parentesco, 
reconhecidos ao nivel molecular, pode, em principio, ter tres 
motivos diferentes. Assim, existe a possibilidade de um grupo 
reconhecido do ponto de vista molecular, em virtude de outras 
abordagens, se mostrar inconsistente. Alem disso, pode ser que, 
pela evolu^ao fenotipica rapida, por exemplo, caracteres comuns 
nao sejam mais reconheciveis ou que caracteres comuns sejam 
perdidos pela evolu^ao divergente dos drculos de parentesco 
grandes e antigos. Por fim, as caracteristicas de muitos grupos 
nao sao suficientemente conhecidas. Neste caso, as hipoteses 
moleculares de parentesco, portanto, constituem um desafio 
para a sistematica com abordagem classica. As caracteristicas 
aqui indicadas para ordens e grupos de ordens nao sao sempre 
as sinapomorfias. 

Em rela^ao ao distinto estado de abordagem das diferentes 
familias, os locais de propaga^ao informados para todas as fami- 
lias e os numeros de generos e especies tern graus de exatidao e 
de confiabilidade distintos. 

10.2.13 Evolu 9 ao e filogenia das 

angiospermas: uma visao geral 


Com pelo menos cerca de 250.000 especies, as angios¬ 
permas representam atualmente o grupo vegetal mais 
rico. Entre as sinapomorfias mais importantes das an¬ 
giospermas, estao a origem comum (a partir da mesma 
celula-mae) dos elementos de tubo crivado e das celulas 
companheiras (floema), os estames com dois pares late- 
rais de sacos polinicos, a antera com um endotecio hipo- 
dermico, os graos de polen quase sempre sem endexina 
laminada, um gametofito masculino com tres nucleos, a 
inclusao dos rudimentos seminais em carpelos fechados 
com um estigma, paredes do megasporo sem esporopo- 
lenina, bem como fecundaqao dupla e formaqao de um 
endosperma secundario. 

Em geral, a riqueza de especies de um circulo de parentesco e 
o resultado de taxas de especia^ao altas e/ou taxas de extin^ao 
baixas. A riqueza de especies das angiospermas provavelmente 
tenha diferentes causas. Em primeiro lugar, pode ser citada a po- 
liniza^ao por insetos (ou, generalizando, a poliniza^ao por ani- 
mais), ja verificada nas angiospermas mais primitivas. Uma certa 
especificidade dos polinizadores provoca o isolamento reprodu- 
tivo, o que, por sua vez, pode resultar em uma taxa de especia^ao 
elevada. A familia Orchidaceae, muito rica em especies, e com 
certeza um exemplo da estreita rela^ao entre extrema especiali- 
za^ao da poliniza^ao e riqueza de especies. 

Possivelmente, a inclusao dos rudimentos seminais em car¬ 
pelos (e, com isso, o reconhecimento do polen estranho no mo¬ 
menta da poliniza^ao do estigma) contribui para o isolamento 
reprodutivo e, portanto, para a eleva^ao da taxa de especia^ao. 
Por isso, tornam-se reduzidas a possibilidade de fecunda^ao me- 
diante polen estranho e a probabilidade da ruptura dos limites 
especificos resultante. Como muitas vezes e possivel observar 


que a velocidade de crescimento do tubo polinico esta corre- 
lacionada com a semelhan^a genetica de gera^oes parentais de 
polen e sementes, a inibi^ao relativa do polen de populates ge- 
neticamente divergentes pode tambem provocar o isolamento 
reprodutivo intraespecifico e, com isso, contribuir para a eleva¬ 
te da taxa de especia^ao. 

A enorme multiplicidade de metabolites secundarios das 
angiospermas tambem tern influencia sobre a taxa de especia^ao. 
Uma vez que essas substancias na maioria das vezes funcionam 
na defesa contra herbivoros ou patogenos, a evolu^ao dos meta¬ 
bolites secundarios recentes pode excluir determinados organis- 
mos indesejaveis. Isso possibilita a evolu^ao divergente e, com 
isso, o surgimento de novas especies. A riqueza de especies das 
Asteraceae talvez possa ser esclarecida pela sua riqueza de meta¬ 
bolites secundarios. 

Por fim, pela formate das mais diferentes formas de vida, 
as angiospermas puderam conquistar espa^os vitais inacessiveis 
a plantas arboreas ou arbustivas. Assim, por exemplo, o habito 
herbaceo associado ao ciclo de vida curto permite a ocupa^ao de 
ambientes relativamente instaveis. A diversidade de morfologia 
vegetativa e, talvez, tambem a anatomia podem igualmente ter 
contribuido para o aumento da taxa de especia^ao. 

Os fosseis de polen e, em parte, de folhas das angiosper¬ 
mas surgiram pela primeira vez no Cretaceo Inferior, ha 
cerca de 140 milhoes de anos. No entanto, elas se torna- 
ram um componente dominante da vegetaqao provavel¬ 
mente apenas no Cretaceo Medio a Superior. 

Os distintos empregos de relogios moleculares para a determi¬ 
nate da idade das angiospermas levaram aos mais diferentes 
resultados. Todavia, um resultado quase sempre igual foi aque- 
le segundo o qual as angiospermas talvez sejam mais antigas 
do que os registros fosseis comprovam. Em principio, isto nao 
e surpreendente, tendo em vista a sua provavel rela^ao de pa¬ 
rentesco com as gimnospermas, cujos fosseis sao reconhecida- 
mente mais antigos. 

Na base da arvore genealogica das angiospermas (Figura 
10-232) situam-se algumas familias, aqui reunidas com 
“ordens basais” (antigamente, Magnoliidae), as quais 
pertencem menos de 4% de todas as especies atualmente 
viventes. Os representantes dessas familias sao, na maio¬ 
ria, lenhosos, em parte tambem herbaceos, tern folhas 
simples e contem oleos etereos em idioblastos esfericos. 
As flores consistem de apenas poucos orgaos, na maioria 
com disposiqao helicoidal ou mais raramente verticilada; 
os graos de polen sao monossulcados (Figura 10-233) e 
os carpelos sao em geral livres ou unicos. Como primei¬ 
ro ramo da arvore genealogica das angiospermas atual¬ 
mente viventes, foi identificada a familia Amborellaceae, 
monoespecifica e nativa da Nova Caledonea. A consta- 
taqao de flores muito pequenas (< 5 mm) com poucos 
orgaos em Amborellaceae ajusta-se bem aos achados da 
paleobotanica, que relaciona a presenqa de flores peque¬ 
nas aos fosseis floriferos mais antigos. Portanto, e muito 
provavel que as angiospermas mais primitivas possuiam 
flores pequenas. Muito proximo a base da arvore gene- 
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alogica encontram-se tambem as Nymphaeaceae, com 
Nymphaea (ninfeia) e Nuphar (rosa-do-lago), tambem 
ocorrentes na Europa Central. Uma grande rela^ao de 
parentesco e representada pela Magnolia (magnolia), 
Laurus (louro) e Piper (pimenta). 


As “ordens basais” constituem um grupo parafiletico, 
do qual derivaram as demais angiospermas. O carater dessas 
ordens basais, como remanescente de um grupo antes rico 
de especies, e tambem nitido em sua distribui^ao geografica 
fragmentada, sobretudo em regioes tropicais e subtropicais. 






Amborellales 

Nymphaeales 

Austrobaileyales 

Ceratophyllales 

Chloranthales 

Magnoliales 

Laurales 

Canellales 

Piperales 

Aco rales 

Alismatales 

Petrosaviales 

Dioscoreales 

Pandanales 

Liliales 

Asparagales 

Arecales 

Poales 

Commelinales 

Zingiberales 

Ranunculales 

Sabiales 

Proteales 

Trochodendrales 

Buxales 

Gunnerales 

Berberidopsidales 

Dilleniales 

Caryophyllales 

Santalales 

Saxifragales 

Vitales 

Crossosomatales 

Geraniales 

Myrtales 

Zygophyllales 

Celastrales 

Malpighiales 

Oxalidales 

Fabales 

Rosales 

Cucurbitales 

Fagales 

Huerteales 

Brassicales 

Malvales 

Sapindales 

Cornales 

Ericales 

Garryales 

Gentianales 

Lamiales 

Solanales 

Aquifoliales 

Apiales 

Asterales 

Dipsacales 


Magnolideas 


Comelimdeas 


Eurosideas I 
(Fabideas) I- Rosideas 


Eurosideas II 
(Malvideas) 


Euasterideas I 
(Lamiideas) 


Euasterideas II 
(Campanulideas) 


- Asterideas 


Figura 10-232 Filogenia presumivel das angiospermas, fundamentada em uma analise de parcimonia maxima de sete sequencias de DNA nuclea- 
res (18S-rDNA, fitocromo: PFIYA, PFIYC, plastidiais (rbcl, atpB) e mitocondriais (atpl, matR) DNA-set 7 t/e/?ze/?. (Segundo Stevens, 2001 em diante.) 
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Figura 10-233 Os dois tipos basicos de graos de polen das angiospermas. A Monossulcado (LiHum martagon ), com uma abertura distal. B 
Tricolpado (neste caso, a forma especial tricolporada: Ecballium elaterium), com tres aberturas equatoriais; estado hidratado; barras 10 pm. 
(MEV segundo H. Halbbrittere M. Hesse.) 


As Monocotiledoneas, como primeiro grande bloco 
das demais angiospermas, contem 22% de todas as espe- 
cies de angiospermas. Os fosseis de plantas floriferas desse 
grupo, inequivocamente mais antigos, tern cerca de 90 mi- 
lhoes de anos de idade. Pelos seguintes atributos, as mo¬ 
nocotiledoneas constituem um drculo de parentesco bem 
caracterizado e ha muito reconhecido: habito geralmente 
herbaceo, presen^a predominante de apenas um cotiledo- 
ne, feixes vasculares com disposi^ao geralmente dispersa 
no caule, folhas com nervuras paralelas, flores predomi- 
nantemente trimeras e graos de polen monossulcados. As 
linhagenss basais das monocotiledoneas sao as Acorace- 
ae, com Acorus (acoro) trazido para a Europa Central, e 
as Alismatales, por exemplo, Butomus (butomo), Alisma 
(alisma), Potamogeton (potamogeto), Arum (arum) e Le- 
mna (lentilha-dagua). O modo de vida predominate - 
mente aquatico dessas duas linhas levou a suposi^ao que 
as monocotiledoneas originaram-se de ancestrais aquati- 
cos. Entre as monocotiledoneas da flora da Europa Cen¬ 
tral, podem ser citadas, por exemplo: Lilium (lino), Paris 
(“Einbeere”), orquideas, Asparagus (aspargo), Convallaria 
(lirio-do-vale) e Tamus (tamo); nos tropicos, por exemplo, 
ocorre o genero Pandanus (palmeira-parafuso). As Areca- 
ceae (palmeiras), Poaceae (gramineas), Cyperaceae (cipe- 
raceas), Musa (banana) e Zingiber (gengibre), por exem¬ 
plo, estao reunidas no grupo das “Comelinideas”. 

As demais 74% (aproximadamente) das especies de an¬ 
giospermas pertencem ao grupo das “Eudicotiledoneas” 


(em ingles eudicots). Diferentemente das ordens situadas 
na base da arvore genealogica das angiospermas e das mo¬ 
nocotiledoneas, elas se distinguem pela presen^a de graos 
de polen com tres ou mais aberturas (Figura 10-233) e tern 
mais ou menos a mesma idade das monocotiledoneas. 

Diferentes taxons, como Nelumbo (lotus-indico), Pla- 
tanus (platano), Berberis (berberis), Ranunculus (ranun- 
culo), Pap aver (papoula) ou Buxus (buxo), pertencem as 
linhagens basais das eudicotiledoneas. Enquanto nessas 
linhagens pode-se observar ainda varia^ao no numero e 
disposi^ao dos orgaos florais, com o surgimento do grupo 
principal das eudicotiledoneas (eudicotiledoneas-nucleo; 
em ingles core eudicots ), os orgaos florais (verticilados) 
passaram a ter numeros multiplos de cinco e os periantos 
a consistir de calice e corola. A grande maioria das eudico¬ 
tiledoneas divide-se em dois grandes blocos: as “Rosideas” 
e as “Asterideas”. 

As Rosideas apresentam petalas geralmente livres, 
dois verticilos de estames, rudimentos seminais crassinu- 
celados com dois tegumentos e forma^ao de endosperma 
nuclear. Na Europa Central, este grupo e representado, 
por exemplo, por Geranium (geranio), Hypericum (er- 
va-de-sao-joao), Euphorbia (euforbia), Salix (salgueiro), 
Viola (violeta), Trifolium (trevo), Urtica (urtiga), Rosa 
(rosa), Bryonia (brionia), Fagus (faia), Betula (betula), 
Ly thrum (salicaria), Cap sella (capsela), Tilia (tflia) e Acer 
(acer). As Asterideas tern, em geral, petalas concrescidas, 
com frequencia apenas um verticilo de estames e rudimen- 
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tos seminais tenuinucelados com um tegumento e forma- 
^ao de endosperma celular. Na Europa Central, podem ser 
citados como exemplos de Asterideas: Cornus (corniso), 
Calluna (urze), Primula (primula), Gentiana (genciana), 
Galium (galio), Mentha (menta), Verbascum (verbasco), 
Plantago (tanchagem), Atropa (beladona), Convolvulus 
(convolvulo), Myosotis (miosotis), Ilex (azevinho), Carum 
(alcaravia), Dipsacus (dipsaco), Campanula (campanula), 
e Centaurea (centaurea). 

Os representantes das Rosideas e Asterideas, na gran¬ 
de maioria, sao herbaceos. Todavia, nestes dois grupos das 
eudicotiledoneas existem tambem inumeros circulos de 
parentesco com muitas especies lenhosas. 

Este breve panorama sobre o desdobramento das an- 
giospermas deixa claro que, no ambito vegetativo, e possi- 
vel observar uma tendencia para o habito herbaceo. Quan¬ 
to as flores, no decorrer do processo evolutivo houve uma 
progressiva fixa^ao de um numero menor de orgaos com 
disposi^ao verticilada; no que se refere aos rudimentos 
seminais, ocorreu uma diminui^ao e simplifica^ao. Com 
isso, continuou nas angiospermas o que ja havia sido ob- 
servado em diferentes giminospermas. 


10.2.14 Sistema das angiospermas 


“Ordens basais” 


As familias aqui reunidas como “ordens basais”, com 
cerca de 8.600 especies na base da arvore genealogica 
das angiospermas, nao constituem um grupo monofile- 
tico, embora tenham muito em comum. Na maioria dos 
casos, trata-se de plantas lenhosas, com oleos etereos 
(fenilpropanos, terpenos) em idioblastos esfericos e fo- 
lhas simples sem estipulas. As flores sao muito diferen¬ 
tes. Assim, elas podem ter varios orgaos com disposi<;ao 
helicoidal, muitas vezes os orgaos florais sao encontra- 
dos em verticilos trimeros e, as vezes, as flores sao muito 
simples e consistem de apenas poucos orgaos. Os graos 
de polen sao, na maioria, monossulcados (Figura 
10-233), e os carpelos sao livres (coricarpicos). As plan¬ 
tas desse grupo contem muitas vezes alcaloide benzilico 
quinolinico e/ou neolignano, biossinteticamente muitos 
proximos. 


Amborellales 

Amborellaceae: 1 gene- 
ro/1 especie, Nova Cale¬ 
donia 


Como primeiro ramo da ar¬ 
vore genealogica das angiosper¬ 
mas, sao consideradas as Ambo¬ 
rellaceae (Amborellales), com 
apenas uma especie (Amborella 
trichopoda ), ocorrente na Nova Caledonia. Trata-se 
de arbustos dioicos, perenifolios, sem vasos e sem ce- 
lulas secretoras de oleos, com flores muito pequenas 
(< 5 mm), com orgaos florais de disposi^ao helicoidal 
e periantos compostos de 7-11 tepalas. As flores estami- 


nadas contem 10-14 estames e as flores pistiladas tern 
alguns carpelos livres, que se desenvolvem em drupas 
(Figura 10-234). 

A rela^ao de grupo-irmao de Amborella com o restan- 
te das angiospermas e muitas vezes discutivel. Em algu- 
mas analises, a Amborella e colocada como de uma fami- 
lia-irma das Nymphaeales. Isto mostra mais uma vez que 
o sistema das angiospermas nao e estavel. 

Nymphaeales 

Cabombaceae: 2 generos/6 
especies, cosmopolita; Nym- 
phaeaceae: 6 generos/58 
especies, cosmopolita; 
Hydatellsceae: 2 generos/10 
especies, Australia, Nova 
Zelandia, India 

bissexuais tern circulos de orgaos trimeros (Cabombace¬ 
ae) ou os orgaos florais, na maioria dos casos, tern disposi- 
$ao verticilada. Os carpelos, com placenta^ao laminar, sao 
livres ou parcialmente concrescidos. Na Europa Central, 
as Nymphaeaceae sao representadas em corpos d agua oli- 
gotroficos ou eutroficos por duas especies de rosa-do-lago 
(.Nuphar lutea , N. pumila ) e duas de ninfeia ( Nymphaea 
alba , N. Candida). 


Como familias das Nymphae¬ 
ales, as Cabombaceae e Nympha¬ 
eaceae sao plantas de pantanos e 
aquaticas, sem celulas secretoras 
de oleos e sem alcaloide benzilico 
quinolinico. Victoria amazonica 
apresenta, alem de folhas submer- 
sas, folhas flutuantes com diametro 
de ate 2 m (Figura 4-60). As flores 


Austrobaileyales 

Austrobaileayaceae:1 gene- 
ro/2 especies, nordeste da 
Australia; Schisandraceae: 

3 generos/ 92 especies, su- 
deste da Asia, leste da Ame¬ 
rica do Norte; Trimeniaceae: 
1-2 generos/6 especies, 
Nova Guine, sudeste da Aus¬ 
tralia, Fiji 


As Hydatellaceae tambem pertencem as Nymphaeales. Esta fa- 
milia, que fazia parte das Poales (Monocotiledoneas), e represen- 
tada por ervas anuais, pequenas, de ambientes aquaticos, possui 
flores unissexuais com um estame ou um ovario. 

As Austrobaileyales consistem 
de Austrobaileyaceae, Trimeniaceae e 
Schisandraceae (inclusive Illiciaceae). 

As Austrobaileyaceae sao lianas com 
folhas opostas e flores grandes, bisse¬ 
xuais. Flores unissexuais ou bissexuais 
em Schisandraceae e Trimeniaceae, 
muitas vezes tambem representadas 
por lianas; as flores pistiladas ou bisse¬ 
xuais das Trimeniaceae tern apenas um 
carpelo. Illicium verum (anis-estrela- 

do) e I. anisatum (ilicio), muito semelhante, mas toxica, perten¬ 
cem as Schisandraceae. 

Nas familias mencionadas ate agora, as folhas carpela- 
res ascidiadas, com carpelos fechados mediante secre^ao, 
sao muito comuns. 

As Ceratophyllales sao repre¬ 
sentadas apenas pelas Cerato- 
phyllaceae, que sao ervas submer- 
sas cosmopolitas de aguas paradas. 

Ceratophyllum (ceratofilo), ocor¬ 
rente tambem na Europa Central, nao possui raizes, e e 
fixado ao substrato por rizomas. Alem disso, muitas vezes 
seus exemplares sao encontrados flutuando livremente. 
Cada uma das flores unissexuais de plantas monoicas, 
com inumeros estames ou apenas um carpelo com um ru- 


Ceratophyllales 

Ceratophyllaceae: 1 gene- 
ro/6 especies, cosmopolita 
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Figura 10-234 Amborellales, Amborellaceae. A Ramo com drupas e fruto (agregado de drupas). B Flor 2 com estaminodios. C Corte 
longitudinal do carpelo. D Flor cf. E Estames. - e, estaminodios. (R. Spohn, A, C, E segundo A. Takhtajan; B segundo Vorlage P.K. Endress, 
D segundo P.K. Endress.) 



Figura 10-235 Nymphaeales, Nymphaeaceae. A, B Nymphaea alba. A Folha flutuante, B flor e ovario com insergao helicoidal das petalas e 
estames, em parte retirados (0,5x). C, D Nuphar luteum. C Diagrama floral (nectario, em preto; tecido axial, pontuado); D fruto (o tecido axial 
se soltou dos carpelos livres). (A, B segundo G. Karsten; C segundo A.W. Eichler; D segundo W. Troll.) 
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Figura 10-236 Ceratophyllales, Ceratophyllaceae. A Habito, B folha bifurcada, C flor cf, D estame, E flor J. (R. Spohn segundo Takhtajan, 1980.) 


dimento seminal, situa-se na regiao das folhas opostas e 
bifurcadas (Figura 10-236). 


Chloranthales 

Chloranthaceae: 

4 generos/75 especies, sub¬ 
tropical e tropical, America, 
Madagascar, Asia 


Como unica familia das Chloran¬ 
thales, as Chloranthaceae tem flores 
unisexuais ou bissexuais muito peque- 
nas, em geral sem perianto, com 1-5 
estames e apenas um carpelo (Figura 


10-237). 

As relates de parentesco das Ceratophyllaceae e Chloran¬ 
thaceae sao incertas. Para as duas familias, propoem-se uma 
rela^ao de grupos-irmaos com as monocotiledoneas ou com as 
eudicotiledoneas. 


A maioria das familias e especies das ordens aqui descritas 
pode ser reunida nas ordens Magnoliales, Laurales, Ca- 
nellales e Piperales, formadoras de uma linhagem filoge- 
netica. Estas quatro ordens sao reunidas como Magnolide- 
as pelo Angiosperm Phylogeny Group (APG). 

Nas Magnoliales, as folhas alternas inserem-se em 
nos trilacunares e multilacunares e as flores, frequen- 
temente grandes e com orgaos compostos de numero- 
sas partes (Figura 10-238), tem carpelos, em geral, com 



Figura 10-237 Chloranthaceae. Inflorescencia de Sarcandra chlo- 
ranthoides, com flores bissexuais de um estame (amarelo) e um car¬ 
pelo (verde). (Fotografia segundo P.K. Endress.) 
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Figura 10-238 Magnoliales (A-F) e Laurales (G). A, B Magnoliaceae. A Diagrama floral de Michelia (envoltorio de bracteas, em preto; pe- 
rianto, em branco); B fruto agregado de Magnolia virginiana, com sementes vermelhas pendentes dos folfculos por feixes vasculares (lx). C-F 
Myristicaceae, Myristica fragrans. C Flor cT e D flor 2 (4x). E, F Fruto unicarpelar carnoso, mas deiscente, em corte (aproximadamente 0,5 x); 
arilo vermelho (“Macis”: condimento, droga) envolve a semente castanho-escura, dentro da qual (devido a expansao do tegmen) encontram- 
-se o endosperma fissurado (ruminado) e o embriao (cerca de 0,67x). G Lauraceae, Cinnamomum verum, flor em corte longitudinal, perigina, 
com ovario pseudomonomero e anteras se abrindo (aproximadamente 5x). (A-D, F segundo A. Englers Syllabus; E segundo G. Karsten; G 
segundo FI. Baillon.) 


mais do que um rudimento semi¬ 
nal. Nas Magnoliaceae, os varios 
orgaos florais com frequencia tern 
disposi^ao helicoidal. Os frutos 
do genero Magnolia sao agrega- 
dos de foliculos e as sementes tern 
uma sarcotesta. Diferentes es¬ 
pecies de magnolia ( Magnolia ) e 
tulipeira ( Liriodendron ) sao mui- 
tas vezes adaptadas como arvores 
ornamentais. 

As Annonaceae com frequencia tem 
um perianto de verticilos trimeros. Os 
carpelos isolados desenvolvem-se em 
geral em bagas. Um representante desta familia bastante con- 
sumido pelo seu sabor e Annona squamosa (fruta-do-conde). 
As Degeneriaceae tem apenas um carpelo por flor, e nas Eu- 
pomatiaceae nao ha perianto. Os carpelos das Myristicaceae 
e Himantandraceae tem apenas um rudimento seminal. As 
Myristicaceae tem, alem disso, flores unissexuais pequenas, 
com apenas um carpelo. Nas flores estaminadas, os numerosos 
estames sao concrescidos em uma estrutura colunar. A esta ulti¬ 
ma familia pertence Myristica fragrans (noz-moscada), na qual 
a parte interna da casca da semente penetra profundamente no 
endosperma (rumina^ao). 


Magnoliales 

Annonaceae: 129gene- 
ros/2.200 especies, pan- 
tropical; Degeneriaceae: 

1 genero/2 especies, Fiji; 
Eupomatiaceae: 1 genero/3 
especies, leste da Australia, 
Nova Guine; Himantandra- 
ceae: 1 genero/2 especies, 
nordeste da Australia, Nova 
Guine; Magnoliaceae: 2 ge- 
neros/227 especies, tropical 
a temperada, leste ate sudes- 
te da Asia, America; Myris¬ 
ticaceae: 20 generos/475 
especies, pantropical 


As Laurales possuem em geral 
flores opostas (ou alternas), em 
nos uniloculares. A maioria de 
suas flores tem um calice nitido e 
os carpelos contem apenas um ru¬ 
dimento seminal. Excetuando as 
Calycanthaceae, as familias desta 
ordem tem flores pequenas, seus 
estames possuem em geral um 
par basal de glandulas e as anteras 
exibem com frequencia deiscencia 
valvar. 


Laurales 

Atherospermataceae: 6-7 
generos/16 especies, Nova 
Guine, leste da Australia, 
Nova Zelandia; Nova Caledo¬ 
nia, Chile; Calycanthaceae: 5 
generos/11 especies, China 
temperada, America do 
Norte, nordeste da Australia; 
Gomortegaceae: 1 genero/1 
especie, Chile; Flernandiace- 
ae: 5 generos/55 especies, 
pantropical; Lauraceae: 50 
generos/2.500 especies, 
pantropical; Monimiaceae: 
22 generos/200 especies, 
pantropical; Siparunaceae: 2 
generos/75 especies, Ame¬ 
rica do Sul, oeste da Africa 


As Atherospermataceae, Siparu¬ 
naceae e Monimiaceae tem muitas 
vezes flores unissexuais, com varios 
estames ou carpelos no interior de 
um calice expandido ou em forma de 
jarro. No genero Siparuna , por exemplo, com calice em for¬ 
ma de jarro, a poliniza^ao se processa mediante vespas muito 
pequenas, que depositam seus ovos nas flores femininas. Na 
regiao distal do calice, os esthetes dos carpelos livres ficam tao 
proximos que e possivel a passagem de um tubo polinico de 
um para outro estilete vizinho. Essa sincarpia funcional pode 
ser alcan^ada tambem por uma acentuada forma^ao de muci- 
lagem no ambito do estilete. 
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As Lauraceae, embora de distribui^ao pantropical, avan- 
9 am ate a regiao mediterranea com Laurus nobilis (louro). 
Em geral, elas tern verticilos trimeros (Figura 10-238); o 
carpelo desenvolve-se em uma baga ou drupa. 


Cinnamomum camphora (canforeira), de cujo lenho e extraida a 
canfora por sublima^ao, e as canelas (C. verum e especies aparen- 
tadas proximas), cujo cortex fornece a materia-prima, sao im- 
portantes Lauraceae cultivadas. Persea americana (abacate) for¬ 
nece um fruto carnoso comestivel rico em gordura. Cassytha , 
com seus eixos filiformes cobertos de folhas escamiformes, e um 
genero hemiparasitico de Lauraceae. 

As Canellales sao representadas 
pelas Canellaceae e Winteraceae. As 
Winteraceae nao possuem vasos no 
lenho; as Canellaceae tern as partes do 
androceu concrescidas em um tubo 
e gineceu sincarpico nao septado.O 
genero Takhtajania (Winteraceae) 
tambem tern gineceu sincarpico nao 
septado. 


Canellales 

Canellaceae: 5 generos/13 
especies Madagascar, Africa, 
America; Winteraceae: 4-7 
generos/60-90 especies, 
America Central e America 
do Sul, Madagascar, sudeste 
da Asia, Australia, Nova Ze- 
landia, Nova Caledonia 


As Piperales sao com frequencia herbaceas, com vena^ao 
foliar muitas vezes palmada. Os orgaos florais, na maioria, 
sao dispostos em tres verticilos. Nas Aristolochiaceae, re¬ 
presentadas na Europa Central por Asarum europaeum 
(asaro) e Aristolochia clematitis (aristoloquia, clemati- 
te-bastarda), o perianto simples apresenta partes concres¬ 
cidas. Em Aristolochia (Figura 10-239), esse perianto for¬ 
ma um tubo curvo e zigomorfo, que, em algumas especies 
tropicais, pode ter tamanho, forma, cores e odor impres- 
sionantes. O ovario, muitas vezes sincarpico, e geralmente 
protegido, e em Aristolochia estames e carpelos sao con- 
crescido em um ginostemio. 



Figura 10-239 Aristolochiaceae. Flor e botoes florais de Aristolo¬ 
chia arborea. (Fotografia segundo I. Mehregan.) 


Nesta familia, a poliniza^ao e realizada 
por moscas. Por esse motivo, e muito 
frequente a forma^ao de flores penden- 
tes, com cores vermelho-opacas ou cas- 
tanhas e odor desagradavel. 

As flores de Piperaceae, pequenas, 
sem perianto e bissexuais ou unissexu- 
ais, sao dispostas em espigas. As drupas 
contem uma semente principalmente 
com perisperma (Figura 10-240), a 
qual e proveniente de um rudimento 
seminal atropo. Os frutos e sementes 
Piper nigrum sao utilizados como pi- 
menta. As Hydnoraceae, afilas e aclo- 
rofiladas, parasitam raizes e tambem 
pertencem as Piperales. 

A descri^ao das familias de posi^ao basal na arvore ge- 
nealogica das plantas floriferas deixa claro que, apesar 
das varias caracteristicas em comum, pode ser observada 
tambem uma grande multiplicidade morfologica, especial- 
mente na morfologia floral. Assim, por um lado, encon- 
tram-se nas Magnoliaceae, por exemplo, flores grandes e 
com numerosas pe^as; por outro lado, as Chloranthaceae, 
por exemplo, tern flores pequenas e extremamente simples. 



Figura 10-240 Piperales, Piperaceae, Piper nigrum. A Caule com 
infrutescencia (0,33x); B drupa em corte longitudinal (5x), com me- 
socarpo carnoso, endocarpo lenhoso, casca da semente, embriao, 
endosperma secundario e perisperma. - e, embriao; ec, endocarpo; 
m, mesocarpo; p, perisperma; c, casca da semente; es, endosperma 
secundario. (A segundo G. Karsten; B segundo FI. Baillon.) 


Piperales 

Aristolochiaceae: 

4 generos/480 especies, 
cosmopolita; 

Flydnoraceae: 2 
generos/7 especies, 
peninsula arabica, Africa, 
Madagascar, America 
Central e America do Sul; 
Lactoridaceae: 1 genero/1 
especie, Juan Fernandez; 
Piperaceae: 5-8 gene- 
ros/2.015 especies, pan- 
tropical; Saururaceae: 5 
generos/6 especies, 
sudeste a leste da Asia, 
America do Norte 
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Essa multiplicidade na morfologia floral esta associada a 
uma enorme diversidade na biologia da reprodu^ao. Atual- 
mente, existe uma tendencia em considerar as flores pe- 
quenas e com poucas pe^as como pertencentes ao tipo ori¬ 
ginal. Um argumento a favor dessa tendencia e a crescente 
descoberta de fosseis muito antigos com flores pequenas. 
No entanto, recentemente, com Archaefructus foi descrito 
tambem um fossil de angiosperma do Cretaceo Inferior, 
cujas flores foram interpretadas ja como inflorescencia. 

Ao todo, a melhor abordagem para o grupo de fami- 
lias e ordens ate hoje descrito e considera-los como um 
grupo basal parafiletico, a partir do qual se originaram 
a monocotiledoneas e as eudicotiledoneas. Nao esta cla- 
ro, dentro das ordens basais, quais sao os parentes mais 
proximos das monocotiledoneas ou eudicotiledoneas. As 
provaveis candidatas sao as Ceratophyllaceae e as Chlo- 
ranthaceae. Para ambas, em diferentes data^oes tern sido 
encontrada uma rela^ao de grupos-irmaos ou com as mo¬ 
nocotiledoneas ou com as eudicotiledoneas. 

Monocotiledoneas 

As monocotiledoneas constituem um clado ha muito 
reconhecido e muito bem caracterizado. Elas sao plan- 
tas muitas vezes herbaceas, em geral com ramificaqao 
simpodial. Na maioria das vezes, nao se forma uma raiz 
primaria, mas sim o sistema radical, que consiste fre- 
quentemente de raizes uniformes de origem caulinar 


(homorrizia secundaria). Os feixes vasculares, geral- 
mente se dispoem de modo irregular em caules e raizes 
visto em corte transversal (atactostelo), e nao possuem 
qualquer cambio. Em consequencia disso, as monocoti¬ 
ledoneas nao sao capazes de um crescimento secunda- 
rio normal em espessura. As folhas, na maioria com ve- 
na$ao paralela, tern folhas com disposi^ao distica e nao 
possuem estipulas. Nos eixos laterals encontra-se apenas 
um profilo, voltado para o eixo de origem (adossado). Os 
vasos sao encontrados com frequencia apenas nas raizes. 
Os plastidios dos tubos crivados contem quase sempre 
cristais proteicos cuneados; ocasionalmente, encontram- 
-se graos de amido e/ou filamentos proteicos. As flores 
sao com frequencia trimeras e pentaciclicas. O endotecio 
(nas anteras) desenvolve-se diretamente da camada celu- 
lar subepidermica. Os graos de polen sao monossulcados 
(Figura 10-233). A forma^ao do endosperma, na maioria 
das vezes, e helobial ou nuclear, e as plantulas tern apenas 
um cotiledone (Figura 10-241). 

Nas monocotiledoneas, sao reconhecidas onze or¬ 
dens: Acorales, Alismatales, Petrosaviales, Dioscora- 
les, Pandanales, Liliales, Asparagales, Arecales, Poales, 
Commelinales e Zingiberales. As quatro ultimas ordens, 
bem como as Dasypogonaceae, podem ser reunidas nas 
Commelinideas. 

As Acorales, como grupo-irmao do restante das 
monocotiledoneas, distinguem-se pela presen^a de 



Figura 10-241 Plantulas de monocotiledoneas. A Paris quadrifolia, B Allium cepa, corte longitudinal, C Clivia miniata, corte longitudinal, D 
Zea mays, corte longitudinal. Casca da semente (ou fruto) preto, endosperma pontilhado, cotiledone, sua bainha, raiz principal. Em B-D, o 
cotiledone esta parcial ou totalmente transformado em um orgao sugador. E Caracteristica de monocotiledonea em dicotiledonea: plantula 
de Ranunculus ficaria com um cotiledone; F flor de Cabomba aquatica (Nymphaeaceae), P3+3 A3 G3 (3x). - c, cotiledone; b, bainha; r, raiz 
principal. (A-E segundo J. Sachs e R. von Wettstein, modificado; F segundo H. Baillon.) 
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idioblastos secretores de oleos, assim como em muitas 
familias na base da arvore genealogica das angiosper- 
mas. Diferente de todas as outras monocotiledoneas, o 
endotecio origina-se nao diretamente da camada sube- 
pidermica da parede da antera. Essa camada subepider- 
mica sofre uma divisao periclinal e, dessas duas cama- 
das, a partir da mais externa o endotecio forma-se. Esses 
processos sao constatados na maioria das plantas flori- 
feras nao monocotiledoneas. A forma^ao do endosper- 
ma e celular e, com isso, diverge da maioria das demais 
monocotiledoneas. O unico genero das Acorales, Aco¬ 
rus (Figura 10-242), apresenta folhas em forma de es- 
pada. As flores bissexuais pouco 
Acorales vistosas sao trimeras e dispostas 

Acoraceae: i genero/2-4 em espiga. Uma vez que a espata 
especies, leste da Asia, si- verde, como forofilo da espiga, se 
nantropa, ampla distribuigao CO nstitui numa continua^ao do 

eixo achatado, a espiga parece ter 
uma posi^ao lateral. 

Acorus calamus (acoro), devido aos seus oleos etereos, e uma 
planta medicinal que provavelmente no seculo XVI foi intro - 
duzida na Europa, a partir do leste asiatico. Na Europa Cen¬ 
tral, esta especie e triploide e esteril, multiplicando-se apenas 
de modo vegetativo. 



Figura 10-242 Acorales, Acoraceae. Acorus calamus. A Planta com 
inflorescencia (0,25x), B Flor isolada, C ovario, em corte transversal 
(ampliado). (A segundo G. Karsten, B, C segundo J. Graf.) 


As Alismatales sao, na maioria 
das vezes, plantas herbaceas de am- 
bientes umidos ou aquaticos. As an- 
teras tern um tapete periplasmodial 
com celulas uninucleadas, e os em- 
brioes sao com frequencia verdes e 
armazenam nutrientes. Excetuando 
as Araceae (na maioria das vezes, 
terrestres ou epifiticas), nas bainhas 
foliares encontram-se pequenas es- 
camas (escamas intravaginais), o gi- 
neceu e quase sempre coricarpico e 
o desenvoivimento do endosperma 
e helobial (Figura 10-243). 

As Butomaceae, com Butomus 
umbellatus (butomo), tern um pe- 
rianto duplo, sepalas petaloides 
e foliculos. A placenta^ao e lami¬ 
nar. O perianto das Alismataceae 
e diferenciado em calice e corola 
(Figura 10-244); o numero de es- 
tames pode ser reduzido de 6-3 ou 
aumentado; os frutos sao nozes, 
com uma a poucas sementes. As 
flores de Alisma (alisma) sao bisse¬ 
xuais e as de Sagittaria (sagitaria) 
sao unissexuais. Nesta familia de 
vida predominantemente aquati- 
ca, as folhas submersas, flutuantes 
e aereas sao bastante distintas. Nas 
Hydrocharitaceae, que apresentam 
flores unissexuais, encontram-se 
especies submersas por completo 
(por exemplo, Najas : naja), outras 
crescendo acima da superficie (por 
exemplo, Hydrocharis : hidrocaris) ou outras na superficie 
da agua sem contato com o solo (por exemplo, Stratiotes 
aloides : “Krebsschere”). 


Alismatales 

Alismataceae: 12gene- 
ros/81 especies, cosmo- 
polita; Aponogetonaceae 
1 genero/43 especies, 
Hemisferio Sul, Velho Mun- 
do; Araceae, inclusive Lem- 
naceae: 106 generos/4025 
especies, cosmopolita, maio¬ 
ria tropical; Butomaceae: 1 
genero/1 especie, Eurasia 
temperada; Cymodoceaceae: 
5 generos/16 especies, 
oeste do Pacifico, Caribe, 

Mar Mediterraneo, Australia; 
Hydrocharitaceae, inclusive 
Najadaceae: 18 generos/116 
especies, cosmopolita; Jun- 
caginaceae: 4 generos/15 
especies, subcosmopolita, 
clima temperado; Limno- 
charitaceae: 3 generos/7 
especies, pantropical; Posi- 
doniaceae: 1 genero/9 espe¬ 
cies, Australia, Mar Mediter¬ 
raneo, Potamogetonaceae, 
inclusive Zannichelliaceae: 

7 generos/102 especies, 
cosmopolita; Ruppiaceae: 

1 genero/1-10 especies, 
subcosmopolita; Scheuchze- 
riaceae: 1 genero/1 especie, 
Hemisferio Norte, zona arti- 
co-temperada; Tofieldiaceae: 
3-5 generos/27 especies, 
zona temperada do Hemisfe¬ 
rio Norte, norte da America 
do Sul; Zosteraceae: 2 ge- 
neros/14 especies, zonas 
temperadas dos Hemisferios 
Norte e Sul 


Elodea canadensis (elodea), levada da America do Norte para 
a Europa por volta de 1836, e dioica. Somente por propaga^ao 
vegetativa, a sua dispersao explosiva bloqueou por completo o 
sistema de canais na Gra-Bretanha, provocando a acelera^ao da 
instala^ao da rede ferroviaria. As flores carpeladas de Vallisneria 
spiralis (Figura 10-243), especie subtropical, sao conduzidas ate 
a superficie da agua por meio de um pedunculo floral helicoidal. 
As flores estaminadas se soltam da planta embaixo da agua. Tao 
logo chegam a superficie, elas se abrem e sao movidas para as 
flores pistiladas, ocorrendo a poliniza^ao. 

As Juncaginaceae, por exemplo, Triglochin (trigloquin), 
tern flores bissexuais e sao encontradas em ambientes umidos 
de agua doce ou salgada. Os potamogetos ( Potamogeton ; Figura 
10-243) pertencem as Potamogetonaceae. Tratam-se de plantas 
aquaticas dotadas de raizes, com ou sem folhas flutuantes, cujas 
flores tetrameras e dispostas em espigas sao em geral polinizadas 
pelo vento. A esta familia pertence tambem as Zannichellia (za- 
niquelia), submersa e com flores unissexuais (Figura 10-243). As 
zosteras marinhas (Zosteraceae) tern igualmente flores unisse- 
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Figura 10-243 Alismatales. A Alismataceae, diagrama floral de Alisma plantago-aquatica, profilo com duas quilhas e adossado, estames des- 
dobrados, carpelos livres, unisseminados. B Butomaceae, tipo helobial de desenvolvimento do endosperma, em Butomus umbellatus (apro- 
ximadamente 600x). C Hydrocharitaceae, Vallisneria spiralis : flor 2 desprendida, flor c? movente (5x). Potamogetonaceae; D ramo florido 
de Potamogeton natans (0,25x), E flor 2 de Zannicheiiia palustris, com borda de perigonio e quatro carpelos livres (6x). Zosteraceae. Zostera 
marina, F corte transversal da inflorescencia do tipo espiga plana e bractea: flores 2 e cf nuas, com carpelo e antera, respectivamente (20x), 
G grao de polen filamentoso (lx, aproximadamente 0,5 mm). - a, antera; at, antipodas; i, inflorescencia; cc, camara calazal; e, embriao; c, 
carpelo; b, bractea; cm, camara micropilar; p, perigonio; pf, profilo; pt, parede transversal. (A segundo A.W. Eichler, modificado; B segundo A. 
Englers Syllabus; C segundo A. Kerner; D segundo G. Karsten; E segundo J. Graf; F, G segundo G. Hegi.) 



Figura 10-244 Alismataceae. Flores estamina- 
das de Sagittaria sagittifolia. (Fotografia segundo 
I. Mehregan.) 
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xuais, com apenas um estame ou um carpelo. Os graos de polen 
de Zostera nao possuem exina, sao tubiformes e podem alcangar 
ate 0,5 mm de comprimento (Figura 10-243). Devido a forma 
e ao tamanho, sua velocidade de descida na agua e reduzida e 
chance de encontrar um estigma aumenta. 

O modo de vida marinho e encontrado tambem nas Cymo- 
doceaceae, Ruppiaceae (rupias) e Posidoniaceae, bem como, em 
parte, nas Hydro char itaceae. 

A grande familia das Araceae content principalmente plan- 
tas herbaceas, por vezes tambem lenhosas, na maioria de 
ambientes terrestres. As flores sao pequenas, unissexuais ou 
bissexuais e dispostas em uma inflorescencia do tipo espiga 
(espadice). Na base da inflorescencia se insere uma brac- 
tea em geral grande e de cor chamativa (espata), que pode 
envolver a espadice (Figuras 10-244 e 10-245). No caso de 
flores unissexuais, a maioria das plantas e monoica, onde 
as flores estaminadas se encontram na parte superior da 
inflorescencia. As plantas dioicas sao raras (por exemplo, 
Arisaema). Um perianto pode estar presente ou nao, o nu- 
mero de estames varia de 1-12, os carpelos variam de um 
a muitos; o gineceu e sincarpico e septado ou nao septado. 
Na maioria das vezes, os frutos sao bagas. 

Os representantes desta familia, predominantemente tropical, 
exercem um papel importante nas florestas pluviais, como plan¬ 
tas em roseta de folhas grandes ou como epifitas ou como lianas. 
Suas folhas sao amplas, cordiformes ou sagitadas e, com frequen- 


cia, com venagao reticulada. Em Arum maculatum (arum), nati- 
va na Europa, espadice e espata formam uma “armadilha desli- 
zante”. As Araceae sao polinizadas de forma predominante por 
besouros, moscas varejeiras ou moscas pequenas. 

Os generos Landoltia , Lemna , Spirodela , Wolffia e Wolffie- 
la antigamente pertenciam as Lemnaceae, mas hoje fazem 
parte das Araceae. Nesses generos, a estrutura vegetativa e 
a estrutura da inflorescencia sao bastante simplificadas. 
Essas plantas consistem de partes flutuantes livres ou sub- 
mersas, nao diferenciadas, que tern raizes (lentilha-de-agu- 
de: Spirodela , lentilha-dagua: Lemna ) ou nao (lenti- 
lha-dagua-ana: Wolffia , Wolffiella). A multiplicagao se da 
muitas vezes por brotagao. As inflorescencias nao pos¬ 
suem espata ou esta e imperceptivel; as flores (1-3) sao 
unissexuais, com um estame ou um ovario. Esta inflores¬ 
cencia reduzida tern sido interpretada tambem como flor 
isolada bissexual. Com cerca de 1,5 mm de tamanho, 
Wolffia arrhiza e a menor planta florifera conhecida. Pistia 
stratiotes (Figura 10-245), tambem flutuante de vida livre e 
com inflorescencia reduzida, originou-se de modo parale- 
lo aos generos acima descritos. 

A unica familia das Petrosaviales e 
Petrosaviaceae. Suas especies ocor- 
rem apenas no leste e sudeste da Asia e 
sao em parte micotroficas e, portanto, 
aclorofiladas. 


Petrosaviales 

Petrosaviaceae: 2 generos/4 
especies, leste e sudeste 
da Asia 



Figura 10-245 Alismatales, Araceae. A Monstera 
deliciosa, folha (com oriffcios e reentrancias forma- 
dos de modo secundario) (aproximadamente 0,1x). B 
Ag/aonema marantifolium, inflorescencia com espata 
e flores 2 e c? aclamfdeas (aproximadamente 8x). C 
Pistia stratiotes, planta flutuante com duas inflores¬ 
cencias e planta-filha de origem vegetativa (0,33x). D 
Lemna gibba, plantas flutuantes, brotagao jovem, flor 
Cf e fruto. E Lemna trisulca, inflorescencia em vista 
longitudinal, com espata, uma flor 2 e duas flores 
Cf (bastante aumentada).- f, flor; i, inflorescencia; fr, 
fruto; e, espata; b, brotagao. (A segundo W. Troll; B, 
E segundo J. Graf; C segundo A. Englers Syllabus; D 
segundo Ch.F. Hegelmaier.) 
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Dioscoreales 

Burmanniaceae: 

13 generos/126 especies, 
tropical (temperado-quente), 
cosmopolita; Dioscoreaceae: 
4 generos/870 especies, 
pantropical; Nartheciaceae: 
4-5 generos/41 espe¬ 
cies, Hemisferio Norte; 
Taccaceae: 1 genero/12 
especies, pantropical; This- 
miaceae: 4 generos/31 es¬ 
pecies, tropical, dispersa 


As folhas das Dioscoreales tem 
com frequencia vena^ao reticulada 
e os feixes vasculares em geral se dis- 
poem em um ou mais circulos, como 
nas Petrosaviaceae. Narthecium os- 
sifragum (nartecio), cujas folhas sao 
na maioria espatiformes, pertence as 
Nartheciaceae e cresce em ambien- 
tes umidos e pobres em nutrientes da 
Europa Central. As Dioscoraceae, na 
maioria voluveis, tem predominio de 
flores unissexuais e ovario infero. As 
saponinas esteroidais encontradas nes- 
ta familia sao materia-prima para a produ^ao semissintetica de 
muitos hormonios (por exemplo, hormonios sexuais, hormonios 
do cortex da supra-renal). Dioscorea batatas (inhame), do leste 
da Asia, produz tuberculos comestiveis. No sudoeste da Europa 
Central, esta familia e representada por 
Dioscorea communis (tamo). As Bur¬ 
manniaceae sao em geral micotroficas 
e aclorofiladas. 

A ordem Pandanales e com- 
preensivel principalmente devido 
aos resultados de estudos molecula- 
res. As Cyclantaceae, herbaceas, tem 
muitas vezes folhas palmadas. Entre 
as Pandanaceae, encontram-se com 
frequencia arvores ramificadas com 
raizes-escoras e/ou ervas trepadei- 
ras. As Triuridaceae sao micotroficas, 
aclorofiladas e tambem pertencem as 
Pandanales. Em Lacandonia schisma- 
tica , especie mexicana, a posi^ao de 
androceu e gineceu e invertida, pois 
varios carpelos livres circundam tres 
estames centrais. Nessas flores unicas 
nas angiospermas, que sao interpre- 
tadas tambem como componentes de 
uma inflorescencia, foi fixada uma 
muta^ao homeotica. 


Pandanales 

Cyclanthaceae: 

12 generos/225 especies, 
neotropical; Pandanaceae: 

4 generos/805 especies, pa- 
leotropical; Stemonaceae: 4 
generos/27 especies, sudes- 
te da Asia, Australia, sudeste 
da America do Norte; Triuri¬ 
daceae: 8 generos/48 espe¬ 
cies, pantropical; Velloziace- 
ae: 9 generos/240 especies, 
America Central e America 
do Sul, Africa, Madagascar, 
Arabia Saudita,China 


Liliales 

Alstroemeriaceae: 3 gene- 
ros/165 especies, America 
Central e America do Sul; 
Campynemataceae: 2 gene- 
ros/4 especies, Nova Caledo¬ 
nia, Tasmania; Colchicaceae: 
18 generos/225 especies, zo- 
nas tropicais-temperadas nao 
sulamericanas; Corsiaceae: 3 
generos/30 especies, sul da 
China, sudeste da Asia, Ame¬ 
rica do Sul; Liliaceae: 16 ge- 
neros/635 especies, Hemis¬ 
ferio Norte; Luzuriagaceae: 2 
generos/5 especies, America 
do Sul, Australia, Nova Zelan- 
dia; Melianthaceae, inclusive 
Trilliaceae: 16 generos/170 
especies, Hemisferio Norte, 
raras na America do Sul; Pe- 
termanniaceae: 1 genero/1 
especie, Australia; Philesia- 
ceae: 2 generos/2 especies, 
Chile; Rhipogonaceae: 1 
genero/6 especies, Australia, 
Nova Caledonia, Nova Zelan- 
dia, Nova Guine; Smilaceae: 

2 generos/315 especies, 
zonas tropicais-temperadas 
cosmopolitas 


A maioria das familias das Lilia¬ 
les exibe secreqao de nectar na 
base das tepalas ou dos estames. 
As Liliaceae (Figura 10-246), por 
exemplo, Tulip a (tulipa), Gagea 
(gageia), Fritillaria (fritilaria) e 
Lilium (brio), tem muitas vezes 
bulbos como orgaos permanen- 
tes; nas Colchicaceae (Figura 
10-246), estes sao representados 
por tuberculos e nas Melanthia- 
ceae por rizomas. 

Colchium autumnales (colquico), re- 
presentante das Colchicaceae, contem 
a colchicina, altamente toxica. A col- 
chicina e um alcaloide tropanico, que 
suprime a forma^ao do fuso nuclear e, 
em razao disso, pode ser estabelecida a 
poliploidiza^ao de tecidos. O colquico 



Figura 10-246 Liliales. A Liliaceae, flores coripetalas de Tulipa syl- 
vestris (lx). B Colchicaceae, Colchicum autumnale, com flor e fruto 
(0,4x). (A segundo H. Baillon; B segundo F. Firbas.) 


tem uma fenologia incomum. No outono, o tuberculo forma uma 
gema floral, da qual acima do solo se observam apenas as flores 
com seus longos perigonios. So na primavera surgem as folhas e 
os frutos, que se desenvolvem como capsulas. 

A toxicidade de Veratrum album (heloboro, flor-da-verda- 
de), representante de Melanthiaceae, se deve aos alcaloides es¬ 
teroidais. Paris quadrifolia (“Einbeere”), igualmente toxica, tem 
flores tetrameras, filotaxia verticilada, vena^ao reticulada (entre 
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as nervuras principals) e bagas (Figura 
10-247). 

A secre^ao de nectar nas familias 
das Asparagales e diferente das 
Liliales. As Asparagales tem ovario 
supero, em geral em nectarios sep- 
tados e as sementes muitas vezes 
apresentam Colorado escura devi- 
do aos fitomelanos. Os limites das 
familias das Asparagales geralmen- 
te nao sao claros. 

Na flora da Europa Central, 
Iridaceae e Orchidaceae sao as 
familias com ovario infero. As 
Iridaceae sao caracterizadas pela 
presen^a de apenas um verticilo 
de estames. No genero Crocus , 
que persiste no ambiente devido 
aos seus tuberculos, as flores sao 
radiais e as tepalas sao iguais e pe- 
taloides. A Iris (iris) normalmente 
tem rizoma e folhas espatiformes. 
Nas flores radiais (Figura 10-248), 
os verticilos externo e interno do 
perigonio sao diferentes. Em cada 
flor, uma tepala, um estame e um 
estilete expandido formam uma 
flor parcial labiada (merantio), na 
qual antera e estigma sao separa- 
dos entre si. Gladiolus (gladiolo) 
tem flores zigomorfas. A grande 
familia das Orchidaceae e bem 
caracterizada por: flores zigomor¬ 
fas, redu^ao do androceu de tres 
para dois ate um estame, jun<;ao 
deste com o estilete e estigma, 
bem como a reuniao frequente do 
polen em tetrades ou polinias. 

Nas latitudes temperadas, as Orchi¬ 
daceae sao representadas por especies 
terrestres; nos tropicos e subtropicos, 
predominam as especies herbaceas 
epifitica, com ocorrencia mais rara 
de lianas. Elas tem uma micorriza en- 
dotrofica ou podem parasitar fungos, 
sendo entao aclorofiladas (por exem- 
plo, Neottia nidus-avis (“Nestwurz”), 
Corallorhiza (“Korallenwurz”). Os 
caules das orquideas epifiticas sao 
com frequencia intumescentes (pseudobulbos) e tem raizes 
aereas com velame. As raizes verdes podem atuar tambem 
como orgaos fotossinteticos. As flores (Figura 10-249) sao zi¬ 
gomorfas e durante o desenvolvimento em geral sofrem uma 
tor^ao de 180° (ressupina^ao). Com isso, a tepala mediana, 
na maioria das vezes labiada (labelo), assume a posi^ao de 
uma tepala inferior do verticilo interno. O labelo muitas vezes 
pode se alongar em um esporao. O numero de estames ferteis 



Figura 10-247 Melanthiaceae. Flor de Paris quadrifolia. (Imagem 
segundo P.K. Endress.) 


raramente e tres (o estame mediano do verticilo externo e os 
estames laterals do verticilo interno), em geral sao dois (os es¬ 
tames laterals do verticilo interno; o de posi^ao mediana do 
verticilo externo e o estaminodio) ou um (o estame mediano 
do verticilo externo; os de posi^ao lateral do verticilo interno 
sao os estaminodios). Os estames podem formar uma coluna 
(ginostemio) junto com o estilete e o estigma. Os graos de po¬ 
len sao transportados como tetrades ou na maioria das vezes 
como polinias ou polinarios. Nas polinias, todos os graos de 
polen de um saco polinico sao unidos em uma massa coesa 
atraves da esporopolenina. As polinias tem um pedicelo, que 
e formado pela propria polinia (chamado entao de caudicula) 
ou pelo rostelo, lobulo esteril do estigma, (chamado entao de 
estipe). Na extremidade do pedicelo encontra-se o corpo ade- 
sivo (viscidio), que e formado pelo rostelo e serve para a ade- 
rencia ao polinizador. O polinario se forma quando as polinias 
dos dois sacos polinicos de uma metade da antera se fundem 
(pela dissolu^ao da parede entre os sacos polinicos) e tem pe¬ 
dicelo e viscidio em comum, ou quando as quatro polinias do 
estame sao munidas de um viscidio em comum. Existem tam¬ 
bem orquideas com dois polinarios. O ovario tricarpelar infero 
em geral nao e septado. Os numerosos rudimentos seminais 
se transformam em sementes minusculas sem endosperma e 
com um embriao diminuto e indiferenciado. As sementes se 
formam em capsulas e podem ser dispersadas pelo vento. As 
sementes so se desenvolvem, quando sao infectadas por fungos 
micorrizicos. Essa simbiose, ja iniciada na germina^ao, per- 
mite que as sementes prescindam de substancias de reserva e, 
associado a esse fato, tenham tamanho diminuto. A raridade 
de orquideas terrestres de zonas temperadas, por exemplo, e 
explicada pelo estreito vinculo com fungos micorrizicos e pela 
lentidao do crescimento. 

As subfamilias se distinguem em principio pela estrutura 
do androceu e do polen. Nas Apostasioideae, com dois generos 
distribuidos no sudeste da Asia ate Australia, os tres ( Neuwie - 
dia) ou dois ( Apostasia ) estames sao ligeiramente adnatos ao 
estilete. Os graos de polen sao liberados de forma isolada e o 
gineceu e septado. As flores de Apostasia nao sao ressupinadas. 
As Cypripedioideae, com cinco generos distribuidos principal- 
mente no Flemisferio Norte boreal ate tropical (por exemplo, 
Cypripedium calceolus , sapato-de-venus, Figura 10-250), tem 


Asparagales 

Agapanthaceae:1 genero/9 
especies, Africa do Sul; Aga- 
vaceae, inclusive Anthericace- 
ae: 23 generos/637 especies, 
cosmopolita; Alliaceae: 13 
generos/795 especies, 
Flemisferio Norte e America 
do Sul; Amaryllidaceae: 59 
generos/> 800 especies, cos¬ 
mopolita; Aphyllanthaceae: 

1 genero/1 especie, Franga, 
Marrocos; Asparagaceae: 2 
generos/165-295 especies, 
Velho Mundo; Asphodelaceae: 
15 generos/785 especies, 
Velho Mundo; Asteliaceae: 2-4 
generos/36 especies, Flemis¬ 
ferio Sul; Blandfordiaceae: 1 
genero/4 especies, Australia; 
Boryaceae: 2 generos/12 es¬ 
pecies, Australia; Doryantha- 
ceae: 1 genero/2 especies, 
Australia; Flemerocallidaceae: 
19 generos/85 especies, 
cosmopolita; Flyacinthaceae: 
41-70 generos/770-1.000 
especies, maioria no Velho 
Mundo; Flypoxidaceae: 7-9 
generos/100-220 especies, 
tropical, maioria no Fle¬ 
misferio Sul; Iridaceae: 67 
generos/1.870 especies, 
cosmopolita; Ixioliriaceae: 1 
genero/3 especies, Egito ate 
Asia Central; Lanariaceae: 1 
genero/1 especie, Africa do 
Sul; Laxmanniaceae: 14-15 
generos/178 especies, 
Flemisferio Sul, maioria na 
Australia; Orchidaceae: 788 
generos/18.000-24.500 es¬ 
pecies, cosmopolita; Ruscace- 
ae, inclusive Convallariaceae, 
Dracaenaceae: 24 gene- 
ros/475 especies, Flemisferio 
Norte; Tecophilaeaceae: 9 
generos/23 especies, Africa, 
Chile, California; Themidace- 
ae: 12 generos/62 especies, 
oeste da America do Norte; 
Xanthorrhoeaceae: 1 gene- 
ro/30 especies, Australia; 
Xeronemataceae: 1 genero/2 
especies, Nova Zelandia, Nova 
Caledonia 
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Figura 10-248 Asparagales, Iridaceae. A-C Crocussativus. A Planta com flor, em vista longitudinal (aproximadamente lx); B corte longitudinal 
e C esquema da porgao superior da flor, com perigonio, estame e partes do estilete. D-G Iris. D Diagrams; /. pseudocorus, E flor inteira (apro¬ 
ximadamente lx), F corte longitudinal e G esquema da porgao superior; atraves da ligagao funcional de uma tepala externa, estame e parte 
do filete, originam-se tres flores labiadas. (A segundo H. Baillon; B, C e E-G segundo W. Troll; D segundo A.W. Eichler, urn pouco modificado.) 


sempre labelo em forma de saco e possuem dois estames, que 
formam uma coluna junto com o estilete, como em todas as de- 
mais subfamilias. Nesta subfamilia, os graos de polen tambem 
sao liberados de forma isolada, mas o ovario nao e septado. Por 
fim, as demais subfamilias tern apenas um estame fertil. Tais 
flores com apenas um estame, no entanto, tiveram origem inde- 
pendente nas Vanilloideae, por um lado, e nas Orchidoideae e 
Epidendroideae, por outro. Nas Vanilloideae, os graos de polen 
sao dispersados como tetrades, nas Orchidoideae e Epidendroi¬ 
deae como polinaros (com polinias ou massulas). 


A diversidade das orquideas mantem uma intima relagao 
com a especializagao da biologia da polinizagao, que muitas ve- 
zes e vinculada a fragrancias florais muito especificas. Em Or¬ 
chis (erva-de-salepo) e outros generos da Europa Central, o la¬ 
belo possui um esporao (excrescencia com ou sem nectar), cuja 
abertura esta diretamente na frente do ginostemio. Um inseto, 
posicionado sobre o labelo, ao tentar chegar ao esporao com 
suas pegas bucais, toca com a cabega ou a tromba nos viscidios 
dos polinarios, os extrai das anteras e os transporta. Ao visitar a 
proxima flor, os pedicelos (que murcham muito rapido) se do- 
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Figura 10-249 Asparagales, Orchidaceae. A Diagrama floral de Orchidoideae (Orchis, ressupinagao), labelo, apenas um estame fertil no ver- 
ticilo externo, dois estaminodios no interno. B-E Orchis militaris. B Flor, ressupinada por torgao do ovario: forofilo, tepalas externas e internas, 
labelo com esporao e ginost§mio (aproximadamente 2,5x); C ginostemio com bursicula, rostelo com apendice, estame fertil com conectivo, 
duas tecas, polinias com caudiculas e viscidios, estaminodios (aproximadamente 10x); D polinario com polinia articulada, caudicula e viscidio 
(aproximadamente 15x); E capsula em vista transversal (aproximadamente 8x). F Vanilla planifolia, ramo florido com raizes (reduzido). - c, 
caudicula; o, ovario; a, apendice; g, ginostemio; v, viscidio; co, conectivo; I, labelo; b, bursicula; p, polinia; te, tepala externa; ti, tepala interna; r, 
rostelo; e, esporao; es, estaminodio; f, forofilo; t, teca. (A segundo A.W. Eichler, um pouco modificado; B-F segundo O.C. Berg e C.F. Schmidt.) 


bram para frente ou para baixo, e as massas de polen sao deposi- 
tadas sobre a superficie pegajosa de um lobulo fertil do estigma. 
Em Ophrys (ofris, “Ragwurz”), sem esporao e nectar, esse modo 
de polinizagao esta associado a atragao de himenopteros machos 
por meio de flores que mimetizam femeas desses insetos. 

As capsulas imaturas de Vanilla planifolia (Figura 10-249), 
epifita neotropical, fornecem a baunilha. Devido as cores visto- 



Figura 10-250 Orchidaceae. Flor de Cypripedium calceolus. (Foto- 
grafia segundo M. Kropf.) 


sas e a forte fragrancia das flores, muitas orquideas tropicais sao 
cultivadas como plantas ornamentals (por exemplo, Cattleya , La- 
elia , Vanda , Dendrobium , Stanhopea , entre outras). Muitas for¬ 
mas ornamentals sao obtidas por hibridizagao, que na natureza e 
frequente na familia Orchidaceae. 

Outras Asparagales da flora da Europa Central sao Allia- 
ceae, Amaryllidaceae, Agavaceae (com Anthericum ), As- 
paragaceae, Ruscaceae (com Convallaria , por exemplo) e 
Hyacinthaceae. As Alliaceae persistem por meio de bul- 
bos e tern inflorescencias que parecem umbelas. Alem 
disso, elas sao identificadas pelo odor caracteristico dos 
oleos (que contem enxofre) dos alhos, os quais ocorrem 
tambem nas Themidacea, por exemplo. A familia Allia¬ 
ceae pertence grande genero Allium (alhos), com A. cepa 
(cebola), A. sativum (alho), A. porrum (alho-porro) e A. 
schoenoprasum (cebolinha-galega), por exemplo. As Ama¬ 
ryllidaceae (Figura 10-251), com Galanthus (campanu- 
la-branca) e Narcissus (narciso), por exemplo, tern ovario 
infero e alcaloides fenantridinicos caracteristicos. An¬ 
thericum (anterico) e um representante das Agavaceae e 
tern rizoma. Nas Asparagaceae, com Asparagus officinalis 
(aspargo: especie dioica e com frutos do tipo baga), cons- 
tata-se uma organizagao em caules longos e caules cur- 
tos, sendo estes estruturados como filocladios aciculares. 
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Figura 10-251 Asparagales A, B Amaryllidaceae. A Corte longitudinal da flor de Narcissus poeticus (lx), B de Galanthus nivalis (2x): ovario 
infero, estilete, perigonio com tepalas livres e conatas (tubular), respectivamente, corona estaminal. C-E Hyacinthaceae. C Ornithogalum 
umbellatum, planta inteira (reduzida), D diagrama floral, E Muscari racemosum, corte transversal do ovario com nectarios septais (15x). F 
Convallariaceae, flor sintepala de Poiygonatum latifolium (* locais de insergao dos estames; 2,5x). - c, corona estaminal; p, perigonio; ns, 
nectarios septais. (A, B segundo J. Graf, C segundo A.F.W. Schimper, D segundo A.W. Eichler, urn pouco modificado; E segundo A. Fahn de D. 
Frohne; F segundo W. Troll.) 


Convallaria (Krio-do-vale), Maianthemum (maiantemo) e 
Poiygonatum (selo-de-salomao, Figura 10-251) tambem 
tem frutos do tipo baga; estes generos antigamente perten- 
ciam as Convallariaceae e na atualidade as Ruscaceae. As 
Hyacinthaceae (Figura 10-251), com Muscari (muscari) e 
Ornithogalum (leite-de-galinha), tem bulbos, folhas basais 
e inflorescencias do tipo cacho. 

“Commelinfdeas ” 

Famflia de parentesco in- As ordens Arecales, Poales, Com- 
certo nas Commelinfdeas melinales e Zingiberales, bem 
Dasypogonaceae: 4 gene- como Dasypogonaceae, podem ser 
ros/16 especies, Australia reunidas como “Commelidmeas”. 

Em todas elas encontram-se: in- 
clusoes de silicato e acido ferulico refletor de UV nas pa- 
redes celulares, principalmente nas celulas epidermicas, 
mas tambem em outros tecidos; diferenciagao frequente 
da rizoderme em celulas longas e celulas curtas; formagao 
de bastonetes de cera epicutilar de um tipo determinado. 


As Arecales apresentam uma Areca|e 
unica familia (Arecaceae = Palmae) 187 generos/ 

e sao em geral plantas lenhosas, com 2 .ooo especies, subtropi- 
caules muitas vezes nao ramificados cai-tropical, cosmopolita 
(Figura 10-252), que resultam de 
um crescimento primario em espessura intenso. No entanto, 
existem tambem especies com caules delgados rastej antes 
ou trepadores (por exemplo, Calamus (calamo) e outros ge¬ 
neros). As folhas, em grande parte, dispostas em uma coroa 
apical no caule, sao pregueadas na gema e durante a expan- 
sao se abrem ao longo das linhas das dobras. Elas podem 
alcangar um comprimento de ate 20 m, podendo ser pina- 
das ou palmadas (Figura 10-252). As flores sao reunidas em 
espigas ou paniculas, envolvidas por uma bractea, e predo- 
minantemente unissexuais. As plantas podem ser monoicas 
ou dioicas. Algumas palmeiras sao monocarpicas e morrem 
apos a primeira floragao e frutificagao. As flores sao em ge¬ 
ral trimeras (Figura 10-252), mas o numero de estames e, as 
vezes, tambem de carpelos pode ser aumentado. Os gine- 
ceus superos sao coricarpicos ou sincarpicos, e cada carpelo 
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Figura 10-252 Arecales, Arecaceae. Estrutura A de uma folha pinada, B de uma folha palmada de palmeira (aproximadamente 1 /2x). C-E 
Phoenix dactylifera. C Flor 2 em vista longitudinal, gineceu coricarpico (ampliado), D diagrama floral c? e E diagrama floral 2- F-J Cocos nuci- 
fera. F Planta inteira (aproximadamente 1/15x), G inflorescencia com espata e frutos jovens, flores 2 e restos de flores c? (aproximadamente 
1/20x), H pirenio visto de baixo, com os tres oriffcios para germinapao (reduzido), J drupa em vista longitudinal, com exocarpo, mesocarpo 
e endocarpo, endosperma e embriao (reduzido). K Corypha taliera, planta inteira (aproximadamente 1/150x). - e, embriao; en, endocarpo; 
es, endosperma; ex, exocarpo; m, mesocarpo; ep, espata. (A, B segundo W. Troll; C segundo H. Baillon; D, E segundo J. Graf; F, l< segundo A. 
Englers Syllabus; G segundo G. Karsten; H, J segundo R. von Wettstein.) 


contem apenas um rudimento seminal. A polinizapao por 
besouros e frequente na familia. Os frutos sao bagas ou dru- 
pas. A rizoderme consiste de celulas de tamanho uniforme. 

Muitas palmeiras ocorrem no sub-bosque de florestas, enquan- 
to outras especies fazem parte do estrato superior da vegetapao 
(por exemplo, Nypa fruticans). Na Europa, as palmeiras sao re- 
presentadas atualmente apenas por Phoenix theophrasti (Creta) 
e Chamaerops humilis (palmeira-ana do sudoeste do Mediter- 
raneo). A importancia economica das palmeiras e grande. Elas 
sao empregadas como fontes de material de construpao dos 
mais diferentes tipos e como fonte alimenticia (por exemplo, 
sagu: Metroxylon sagu , Indomalasia). Os frutos tambem tern 
um significado especial. Da polpa do fruto de Elaeis guineensis 
(dendezeiro, de origem africana) e extraido oleo. Phoenix dac¬ 


tylifera (tamareira) pode formar uma baga de cada um dos seus 
tres carpelos, mas em geral apenas uma atinge a maturidade. A 
semente se localiza na polpa do fruto rica em apucar e e bastante 
dura devido ao armazenamento de hemicelulose. Phytelephas 
macrocarpa (jarina) e uma especie americana cujo endosperma, 
tambem bastante endurecido, serve como “marfim-vegetal”. Co¬ 
cos nucifera (coqueiro), nativa do Padfico ocidental, mas hoje 
distribuida por todas as costas tropicais, forma drupas grandes 
(Figura 10-252) provenientes de ovarios sincarpicos. Estes fru¬ 
tos tern exocarpo liso, mesocarpo espesso e fibroso, e endocarpo 
duro. O endosperma e solido e rico em oleo (“copra”) em sua 
parte externa, e liquido (“agua-de-coco”) na interna. O meso¬ 
carpo contem ar, o que permite a flutuapao dos frutos. As se- 
mentes bilobadas de Lodoicea callipyge , com 50 cm de compri- 
mento, sao as maiores ate agora conhecidas. 
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Poales 

Anarthriaceae: 3 generos/11 
especies, Australia; Bromelia- 
ceae: 57 generos/1.400 es¬ 
pecies, America subtropical 
e tropical, 1 especie no oeste 
da Africa; Centrolepidaceae: 

3 generos/35 especies, 
Australia, sudeste da Asia, 
America do Sul; Cyperaceae: 
98 generos/4.350 especies, 
cosmopolita; Ecdeiocoleace- 
ae: 2 generos/2 especies, 
Australia; Eriocaulaceae: 10 
generos/1.160 especies, 
pantropical-subtropical, em 
parte no Hemisferio Norte 
temperado; Flagellariaceae: 

1 genero/4 especies, pale- 
otropical; Joinvilleaceae: 1 
genero/2 especies, sudeste 
da Asia, Pacifico; Juncaceae: 

7 generos/430 especies, 
cosmopolita; Mayacaceae: 1 
genero/4-10 especies, Ame¬ 
rica tropical, 1 especie no 
oeste da Africa; Poaceae: 668 
generos/10.035 especies, 
cosmopolita; Rapateaceae: 

16 generos/94 especies, 
America do Sul, oeste da 
Africa; Restionaceae: 58 
generos/520 especies, He¬ 
misferio Sul, maioria no su- 
doeste da Africa e Australia; 
Sparganiaceae: 1 genero/14 
especies, Hemisferio Norte 
temperado, sudeste da Asia, 
Australia; Thurniaceae: 2 
generos/4 especies, Ame¬ 
rica do Sul, Africa do Sul; 
Typhaceae: 1 genero/8-13 
especies, cosmopolita; Xyri- 
daceae: 5 generos/260 es¬ 
pecies, pantropical, em parte 
em zonas temperadas 


Nas Poales (ver Quadro 10-10), sao 
reunidas varias familias, frequen- 
temente polinizadas pelo vento 
e mais ou menos semelhantes as 
grammeas. No entanto, as Brome- 
liaceae, polinizadas por animais, 
tambem pertencem a esta ordem. 

As Bromeliaceae, na maioria, sao ervas 
de caule curto, com uma roseta em geral 
de folhas rigidas. Arbustos de ate 3 m de 
altura ( Puya ) sao raros. Com frequencia, 
existe uma associate* do modo de via 
epifitico com absor^ao de agua por meio 
de tricomas escamiformes. Tillandsia 
usneoides assemelha-se a um lfquen. As 
flores, na maioria bissexuais e trimeras, 
com perianto muitas vezes diferenciado 
em calice e corola e ovario supero ou in- 
fero, sao dispostas em espigas, cachos ou 
paniculas. Os frutos sao bagas ou capsu- 
las, e as sementes podem ser aladas ou 
dotadas de tricomas. A poliniza^ao por 
aves e frequente na familia; as flores, 
bracteas, eixos das inflorescencias e, em 
parte, tambem as folhas normais supe¬ 
riors se destacam por apresentarem di- 
ferentes tons de vermelho. 

Typhaceae e Sparganiaceae, mui¬ 
tas vezes reunidas em uma familia 
(Typhaceae), tern flores unissexuais 
e sao monoicas. As inflorescencias 
carpeladas situam-se abaixo das 
estaminadas. Em Sparganium (es- 
parganio; Figura 10-253), elas sao 
arredondadas e tern um perianto 
membranaceo. Em Typha (taboa), 
as inflorescencias sao cilindricas e 
o perianto e formado por tricomas. 

As Cyperaceae, Juncaceae e 
Thurniaceae tern cromossomos 


com um centromero dito difuso (ou seja, as fibras do fuso 
nuclear se inserem em varios pontos) e tetrades de graos de 
polen. As Juncaceae, em geral distribuidas em ambientes 
temperados-frios e muitas vezes umidos, tern quase sem- 
pre flores trimeras (Figura 10-254). Nas especies de Juncus 
(junco) nativas da Europa Central, os ovarios sincarpicos 
content muitas sementes; em Luzula (“Hainsimse”), ao 
contrario, eles apresentam apenas tres sementes. As Cype¬ 
raceae, geralmente com ervas perenes, mas tambem algu- 
mas lianas, arbustos e arvores muito pequenas, preferem 
ambientes umidos de climas frios. As tetrades de graos de 
polen sao, neste caso, denominadas pseudomonades, nas 
quais nao se realiza a divisao celular por ocasiao da meiose 
e tres dos quatro nucleos nao tern exito, de modo que re- 
sulta apenas um grao de polen. A morfologia floral e varia- 
vel. Em Schoenoplectus (junco-do-a^ude), Scirpus (cirpo), 



Figura 10-253 Sparganiaceae. Uma inflorescencia estaminada 
(acima) e duas pistiladas (abaixo) de Spargania natans. (Fotografia 
segundo I. Mehregan.) 


Eleocharis (eleocaris), entre outros, as flores bissexuais tern 
muitas vezes seis aristas espinhosas (Figura 10-254), que 
podem ser consideradas como partes do perianto e persis¬ 
tent junto ao fruto, contribuindo para sua dispersao. Erio- 
phorum (“Wollgras”) tambem tern flores bissexuais (Figura 
10-254). Porem, neste genero o perianto e formado como 
uma bainha de tricomas brancos, que tambem favorece a 
dispersao dos frutos. As flores unissexuais de Carex (ca- 
rex, cerca de 2.000 especies) tern uma estrutura muito mais 
simples. Flores estaminadas e pistiladas encontram-se na 
mesma espiga ou em diferentes espigas e na axila de fo- 
rofilos. As flores estaminadas tern apenas tres estames; as 
flores pistiladas consistem de um carpelo bi ou triangulo- 
so, que e cercado por um envoltorio adicional tubiforme 
denominado utrfculo (Figura 10-254). As analises morfo- 
logicas mais precisas e a compara^ao com Kobresia (“Na- 
cktried”, artico-alpino) most ram que o utriculo e o forofilo 
concrescido com a flor pistilada (Figura 10-254). Abaixo, 
situa-se o forofilo da inflorescencia parcial, que em Carex 
consiste de apenas uma flor pistilada. 
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Figura 10-254 Poales. A-C Juncaceae. A Inflorescencia composta de Juncus bufonius. B Flor de Luzula campestris (12x). C Diagrama floral 
de Juncus. D-Q Cyperaceae. D Flor de Schoenoplectus lacustris (4x). E Diagrama floral de Scirpus sylvaticus. F-H Eriophorum angustifolium, 
F infrutescencia (lx), G flor (aumentado), H diagrama floral. J, K Kobresia myosuroides. J Inflorescencia parcial com forofilo, K flores 2 e cf. 
L-Q Carex. L FHabito de C. hirta, com inflorescences 2 e cf (0,5x); M flor 2 de Carex, N esquema, Q diagrama; o utriculo e comparavel ao fo¬ 
rofilo da flor 2 de Kobresia, o eixo da inflorescencia parcial foi reduzido; 0, P flor cf de Carex sp. (15x) e diagrama.- e, eixo da inflorescencia 
parcial; f, forofilo; u, utriculo; p, profilo. (A segundo A. Englers Syllabus; B segundo J. Graf; C, E, FI, K, N, P, Q segundo A.W. Eichler; D segundo 
F. Firbas; F, G segundo Floffmann; J, L segundo G. Hegi, reduzido; M, 0 segundo FI. Walter.) 


As Anarthriaceae, Centrolepidaceae, Ecdeiocoleaceae, 
Flagellariaceae, Joinvilleaceae, Poaceae e Restionaceae tem 
em comum uma abertura do polen com uma borda saliente 
(anulo) e um operculo. As Poaceae (grammeas) tem grande 
importancia economica e como componente da vegeta^ao 


natural. Elas sao na maioria herbaceas perenes e poucas ve- 
zes anuais ou lenhosas. Seus eixos (colmos) sao em geral 
cilmdricos e ocos (exceto nos nos engrossados). A base dos 
entrenos e meristematica. As folhas tem disposi^ao distica 
e consistem de uma bainha que envolve o colmo e de uma 
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Quadro 10-10 


Evolugao da ecologia do habitat e biologia da polinizagao 


Poales - 

As Poales ocupam um amplo espectro de habitats e mostram 
uma variagao consideravel quanto a biologia da reprodugao. 
As Bromeliaceae, por exemplo, sao com frequencia epifitas e 
polinizadas por insetos ou aves. As Typhaceae vivem em am- 
bientes umidos e as grammeas, polinizadas pelo vento, crescem 
em florestas ou mais frequentemente em campos. 0 bom co- 
nhecimento do parentesco entre as familias das Poales permite 
reconstruir a evolugao das caracterfsticas mencionadas. 


Com relagao as exigences ambientais, admite-se que os 
habitats umidos representam o tipo de ambiente primitivo para 
a ordem (Figura A). Em tais habitats encontram-se agora, por 
exemplo, Typhaceae, Rapateaceae, Thurniaceae, Mayacaceae e 
tambem Bromeliaceae basais. Outras familias, como Cyperaceae 
e Juncaceae, sao representadas por muitas especies de habitats 
umidos. Presume-se que, no momento do surgimento das Poales 
no Cretaceo Inferior, havia disponibilidade de apenas ervas he- 


Vegetagao 

Floresta 

Campos 

Urzais 

Terras umidas 
Desertos 
Polimorfo 
Incerto 



Bromeliaceae ■ 

Typhaceae 

Sparganiaceae 

Rapateaceae 

Thurniaceae 

Prionium (Thurniaceae) 

Cyperaceae ISM 

Juncaceae 

Mayacaceae 

Xyris (Xyridaceae) U 

Eriocaulaceae !■ 

Abolboda (Xyridaceae) 
Xyridaceae p.p. ■/ 
Restionaceae ■ 
Centrolepidaceae KJ 
Anarthria (Anarthriaceae) 
Lyginia (Anarthriaceae) 
Hopkinsia (Anarthriaceae) 
Flagellariaceae 
Joinvilleaceae 
Ecdeiocoleaceae 
Anomochlooideae (Poaceae) 
Pharoideae (Poaceae) 
Puelioideae (Poaceae) 
Pooideae (Poaceae) ■ 
Bambusoideae (Poaceae) 
Erhartoideae (Poaceae) 
Centothecoideae (Poaceae) 
Panicoideae (Poaceae) 
Arundinoideae (Poaceae) 
Chloridoideae (Poaceae) ■ 
Aristidoideae (Poaceae) 
Danthonioideae (Poaceae) I 


Figura A Filogenia das Poales e evolugao provavel das exigences ambientais. 
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liofilas desse tipo de ambiente. Com cerca da metade das suas 
especies, as Bromeliaceae conquistaram o ambiente epifitico, no 
qual sao encontradas tambem raras Rapateaceae. Os habitats 
abertos, influenciados pelo fogo e pobres em nutrientes, como, 
por exemplo, maqui (Fynbos), sao ocupados por muitas Restiona- 
ceae, Centrolepidaceae e Anarthriaceae. Na linhagem de desen- 
volvimento que conduz as Poaceae, as Flagellariaceae, Joinvillea- 
ceae e algumas pequenas subfamilias das Poaceae ocorrem em 
ambientes tropicais de solo de floresta. No entanto, a maioria 
das especies de gramineas e encontrada em habitats abertos, 
influenciados pelo fogo e ricos em nutrientes, como as estepes e 
savanas das mais diferentes partes da Terra. 

A polinizagao pelo vento encontrada na ordem possivel- 
mente surgiu tres vezes de maneira independente (Figura B): 


uma vez nas Typhaceae e Sparganiaceae, uma vez na linhagem 
de desenvolvimento Thurniaceae, Cyperaceae e Juncaceae, e 
uma terceira vez em quase todas as familias, das Restionaceae 
ate as Poaceae. Porem, nao e possivel excluir por completo que 
a polinizagao pelo vento surgiu antes e a polinizagao por animais 
surgiu varias vezes. Segundo os argumentos a favor, numa parte 
das Poales polinizadas por animais, os nectarios sao encontra- 
dos de forma rara, como nectarios nas petalas (Eriocaulaceae) 
ou, as vezes, como nectarios no estilete. Eles nao ocorrem como 
nectarios septais, como nas Bromeliaceae, o que poderia ser 
interpretado como indicativo de ressurgimento da polinizagao 
por animais. Alem disso, a presenga de apenas urn rudimento 
seminal por carpelo, verificada nas Eriocaulaceae, e uma carac- 
teristica encontrada em grupos polinizados pelo vento. 



Polinizagao 

Vento 

Insetos 

Aves 

Polimorfo 

Incerto 



Bromeliaceae IIB 
Typhaceae 
Sparganiaceae 
Rapateaceae H 
Thurniaceae 
Prionium (Thurniaceae) 
Cyperaceae 
Juncaceae 
Mayacaceae 
Xyris (Xyridaceae) 
Eriocaulaceae 
Abolboda (Xyridaceae) 
Xyridaceae p.p. 
Restionaceae 
Centrolepidaceae 
Anarthria (Anarthriaceae) 
Lyginia (Anarthriaceae) 
Hopkinsia (Anarthriaceae) 
Flagellariaceae 
Joinvilleaceae 
Ecdeiocoleaceae 
Anomochlooideae (Poaceae) 
Pharoideae (Poaceae) 
Puelioideae (Poaceae) 
Pooideae (Poaceae) 
Bambusoideae (Poaceae) 
Erhartoideae (Poaceae) 
Centothecoideae (Poaceae) 
Panicoideae (Poaceae) 
Arundinoideae (Poaceae) 
Chloridoideae (Poaceae) 
Aristidoideae (Poaceae) 
Danthonioideae (Poaceae) 


Figura B Biologia da polinizagao na ordem das Poales. (Segundo Linder e Rudall, 2005.) 
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Figura 10-255 Poales. Poaceae, Festuca pratensis. A Flor isolada apos retirada do lema (6x); B espigueta com duas glumas, duas flores 
abertas e uma fechada (3x). C Diagrama teorico da flor de gramineas (componentes ausentes tracejados). D Esquema de uma espigueta 
com tres flores desenvolvidas.- Im, lema; o, ovario; g, gluma; I, lodfcula; p, palea. (A, B segundo H. Schenck; C segundo J. Schuster, bastante 
modificado; D segundo F. Firbas.) 


lamina geralmente estreita, de ate 5 m de comprimento. Na 
jun^ao dessas duas partes florais forma-se uma estrutura 
(ligula), que pode ser membranosa ou pilosa. As flores in¬ 
dividuals sao reunidas em espiguetas, que, por sua vez, sao 
dispostas em espigas ou paniculas. Na base de cada espi¬ 
gueta (Figura 10-255) encontram-se em geral duas glumas. 
Acima, em disposi^ao distica, seguem os lemas, como brac- 
teas dos antecios (uma para cada antecio). Lemas e, mais 
raramente, glumas, podem ter um prolongamento rigido 
no seu apice (arista). Na raquila (eixo da flor), situa-se uma 
palea, muitas vezes biquilhada, e a seguir encontram-se 
duas ou tres (raras) escamas, que, como corpos turgescen- 
tes (lodiculas) atuam na abertura do antecio. A palea e con- 
siderada uma bractea ou um perianto rudimentar externo; 
as lodiculas sao interpretadas como partes de um perianto 
externo ou interno. Os achados filogeneticos indicam que a 
interpreta^ao da palea como parte do perianto externo e as 
lodiculas como partes do perianto interno pode ser correta. 
Em geral, forma-se apenas um verticilo (muito raro dois) 
de tres estames. O ovario e sincarpico e consiste de dois ou 
tres carpelos com apenas um rudimento seminal. As flo¬ 
res podem ser bissexuais ou unissexuais (por exemplo, Zea 
mays : milho). No fruto das gramineas (cariopse), o em- 
briao encontra-se na lateral ao endosperma rico em amido 
(Figura 10-256). O embriao possui um orgao de absor^ao 
em forma de escudo (escutelo) e o coleoptilo, que envolve 
o apice vegetativo. O apice vegetativo da raiz tambem e en- 
volvido por uma bainha (coleorriza). 

As Poaceae sao divididas no momento em 13 subfamilias. Os ge- 
neros sulamericanos Anomochloa , Streptochaeta (Anomochlooi- 
deae) e Pharus (Pharoideae), bem como o genero africano Puelia 
(Puelioideae), sao basais na familia. As Bambusoideae sao repre- 
sentadas muitas vezes por plantas lenhosas de distribui^ao tro¬ 
pical, que podem alcan^ar uma altura de ate 40 m. As flores tern 
com frequencia tres lodiculas e dois verticilos de tres estames. 


Pela ocorrencia em savanas, estepes e campos, as grami¬ 
neas dominam cerca de 20% da vegeta^ao terrestre. A imensa 
expansao dos campos tern uma rela^ao muito estreita com a 
evolu^ao dos grandes herbivoros, como os equinos. Para os hu- 
manos, somente a cultura de cereais e a produ^ao racional de 
alimentos a ela associada permitiram o surgimento de culturas 
urbanas em grande escala, a partir de aproximadamente 10.000 
anos. Em compara^ao com formas selvagens, os cereais cultiva- 
dos distinguem-se em especial pela da multiplica^ao e aumento 
dos frutos, pela redu^ao da fragilidade de raque ou raquila e em 
parte tambem pela soltura da casca do fruto. Os cereais (Figura 
10-256) mais importantes das culturas da regiao mediterranea e 
Asia Proxima sao o trigo ( Triticum ), com T. aestivum hexaploide 
e T. durum tetraploide (grao duro), a cevada ( Hordeum vulgare ), 
o centeio ( Secale cereale) e a aveia ( Avena sativa). Estes quatro 
generos pertencem as Pooideae. Oriza sativa (arroz; Ehrhartoi- 
deae), o cereal tradicional mais importante no sudeste asiatico, 
e hoje cultivado em varias partes do mundo. Nas regioes secas 
do leste da Asia, India e Africa sao importantes: pain^o ( Pani- 
cum miliaceum ), milho-da-italia ( Setaria italica ), milheto-pe- 
rola ( Pennisetum spicatum) e o sorgo ( Sorghum bicolor ), todos 
pertencentes as Panicoideae. Na America, o milho ( Zea mays: 
Panicoideae), com inflorescencias de flores estaminadas nas ex- 
tremidades e de flores carpeladas dis¬ 
postas de modo lateral, e cultivado ha 
cerca de 8.000 anos. 

Nas Commelinales, as flores zi- 
gomorfas sao comuns e o numero de 
estames ferteis pode ser reduzido a 
um (por exemplo, Philydraceae com 
perianto dimeros). Entre as Comme- 
linaceae, encontram-se Tradescantia 
e Zebrina , muito cultivadas como or- 
namentais, com perianto diferenciado 
em calice e corola. As Pontederiaceae 
sao aquaticas. O aguape ( Eichhornia 
crassipes ), especie flutuante com seus 
peciolos dilatados (flutuadores), e uma 


Commelinales 

Commelinaceae: 40 gene- 
ros/652 especies, cosmopo- 
lita nos tropicos temperados 
a quentes; Flaemodoraceae: 
14 generos/116 especies, 
America, Africa do Sul, Nova 
Guine, Australia; Flanguana- 
ceae: 1 genero/6 especies, 
Sri Lanka, sudeste da Asia, 
Australia; Philydraceae: 4 
generos/5 especies, sudeste 
da Asia, Australia; Ponte¬ 
deriaceae: 9 generos/33 
especies, tropical, a maioria 
no Novo Mundo 
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Figura 10-256 Poales, Poaceae. Graos, espigas e espiguetas de A, B centeio, Secale cereale (em B aristas representadas parcialmente). C-E 
Trigo, Triticum aestivum com C casca e D, E formas de cultivo do trigo, F, G cevada, Hordeum vulgare com formas de F duas fileiras e G seis 
fileiras (aristas representadas parcialmente), H aveia, Avena sativa, J, K arroz, Oryza sativa. L Grao do trigo, corte longitudinal mediano pela 
parte inferior, parede lateral do sulco do fruto, a esquerda embaixo localiza-se o embriao com escutelo, feixe vascular e epitelio do cilindro, 
coleoptilo, cone vegetativo do caule, coleorriza, radicula com coifa e local de saida (14x).- s, local de saida; c, coleoptilo; cr, coleorriza; I, 
lema; sf, sulco do fruto; g, gluma; f, feixe vascular; r, radicula; e, escutelo; p, palea; cv, cone vegetativo; co, coifa; ec, epitelio do cilindro. (A, C, 
D, F, J, l< segundo G. Karsten; B, E, G, FI segundo F. Firbas; L segundo E. Strasburger.) 


erva daninha de origem neotropical. Ela tem tres tipos de flores, 
nas quais os dois verticilos de estames e o estilete sao dispostos 
de forma alternada em tres niveis (tristilia). 

As flores das Zingiberales tem muitas vezes o perianto 
formado por calice e corola, sao zigomorfas ou assimetricas e 
possuem ovario infero. O polen em geral e sem abertura e as se- 
mentes, na maioria, tem um operculo e muitas vezes um arilo. As 


folhas, quando ainda nas gemas, sao enroladas. Uma parte dos 
estames transforma-se em estaminodios semelhantes a petalas, 
e o estilete tambem pode ter aspecto petaloide. Os polinizado- 
res mais frequentes sao aves, morcegos (e outros mamiferos) e 
tambem as abelhas. Nas Heliconiaceae, Lowiaceae, Musaceae e 
Strelitziaceae encontram-se cinco ou seis estames. As Musaceae, 
como a banana (varias especies e hibridos, como, por exemplo, 
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Figura 10-257 Zingiberales. A-C Zingiberaceae. IK Zingiber officinale, planta florescente com rizoma (0,67x), B flor de Curcuma australasica, 
C diagrama floral de Kaempferia ovalifolia, com forofilo, profilo, calice, corola, estaminodios laterals, labelo (estaminodio em forma de labio), 
unico estame fertil, ovario. D Cannaceae, flor assimetrica de Canna iridiflora, tres estaminodios, metade de estame fertil, estilete (0,5x).- c, 
corola; o, ovario; ef, estame fertil; e, estilete; ca, calice; I, labelo; mf, metade de estame fertil; el, estaminodios laterals; et^et 3 , estaminodios; 
f, forofilo; p, profilo. (A segundo O.C. Berg e C.F. Schmidt; B segundo J.D. Hooker; C segundo A.W. Eichler; D segundo H. Schenck.) 



M. x paradisiaca) e M. textilis , formam 
um pseudocaule de bainhas foliares 
com ate 13 m de altura. As folhas po- 
dem ser de ate 6 m de comprimento. 
As flores de Musa sao unissexuais e se 
dispoem em fileiras transversals duplas 
na axila de profilos grandes. Costaceae 
e Zingiberaceae tern apenas um esta¬ 
me fertil. Nas Zingiberaceae (Figura 
10-257), os dois estaminodios do ver- 
ticilo interno de estames se fundem em 
um labio. Os representantes da familia 
sao ricos em oleos etereos (por exem- 
plo, gengibre: Zingiber officinale , car- 
damomo: Elettaria cardamomum). Em 
Cannaceae (por exemplo, biri: Canna) 
e Marantaceae (por exemplo, araruta: 


Zingiberales 

Cannaceae: 1 genero/19 es¬ 
pecies, neotropical; Costace¬ 
ae: 4 generos/100 especies, 
pantropical; Heliconiaceae: 

1 genero/100-200 especies, 
neotropical, Melanesia; 
Lowiaceae: 1 genero/15 es¬ 
pecies, sudeste da Asia; Ma¬ 
rantaceae: 31 generos/550 
especies, pantropical; 
Musaceae: 2 generos/35 
especies, paleotropical; 
Strelitziaceae: 3 generos/7 
especies, America, Africa, 
Madagascar; Zingiberaceae: 
46-52 generos/1.075-1.300 
especies, pantropical 


Maranta) ocorrem flores assimetricas 

com apenas a metade de um estame fertil (uma teca) (Figura 
10-257). Os demais estames, a metade esteril do estame fertil e 
o estilete sao petaloides. Nas duas familias, os graos de polen sao 
depositados no estilete, de onde os polinizadores os retiram (ex- 
posi^ao secundaria do polen). Neste sentido, nas Marantaceae 
(Figura 10-258) se processa um movimento explosivo do estilete. 


Figura 10-258 Marantaceae. Flor de Hylaeanthe hoffmannii. Mo¬ 
vimento explosivo do estilete desencadeado. (Fotografia segundo 
R. ClaBen-Bockhoff.) 
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“Eudicotiledoneas” 

As “eudicotiledoneas” (em ingles, eudicots ), que, como as 
ordens na base da arvore genealogica das angiospermas, 
possuem dois cotiledones, distinguem-se destas pela au- 
sencia dos caracteristicos oleos etereos em idioblastos, pe- 
las flores com orgaos dispostos em geral em verticilos e, 
principalmente, pela presen^a de graos de polen tricolpa- 
dos (Figura 10-233) ou deles derivados. 


Ranunculales 

Berberidaceae: 

14 generos/701 especies, 
Hemisferio Norte temperado, 
Andes; Circaeasteraceae: 2 
generos/2 especies, norte 
da India, China; 

Eupteleaceae: 1 genero/ 2 
especies, leste da Asia; 
Lardizabalaceae 
9 generos/36 especies, 
leste da Asia, America do 
Sul; Menispermaceae: 

70 generos/420 
especies, pantropical; 
Papaveraceae, inclusive 
Fumariaceae, Pteridophylla- 
ceae: 41 generos/760 espe¬ 
cies, Hemisferio Norte 
temperado, Africa do Sul; 
Ranunculaceae: 62 gene- 
ros/2.525 

especies, cosmopolita 
de zonas temperadas 


Na base da eudicotiledoneas, 
situam-se as Ranunculales, Sabiales, 
Proteales, Buxales, Trochodendrales 
e Gunnerales. As plantas das familias 
das Ranunculales sao lenhosas ou 
herbaceas, com varios tipos de alca- 
loides benzilisoquinolinicos. Os nu- 
merosos orgaos florais tem disposi^ao 
helicoidal ou verticilada; os carpelos 
sao com frequencia livres. Com base 
nessas caracteristicas, antigamente as 
Ranunculales, junto com as ordens 
basais, muitas vezes foram reunidas 
como “Polycarpicae” e consideradas 
como linhagens de desenvolvimento 
principalmente herbaceas dessa re- 
la^ao de parentesco. Entretanto, as 
Ranunculales se distinguem pela au- 
sencia de celulas secretoras de oleos, 
pelas folhas com frequencia partidas 
e pelos graos de polen tricolpados (ou 
deles derivados), caracteristicos das 
eudicotiledoneas. 


Entre as Ranunculales, a familia maior e melhor represen- 
tada na flora da Europa Central e Ranunculaceae (ranun- 
culos). Elas compreendem principalmente subarbustos 
com folhas alternas, com frequencia partidas. As flores 
(Figura 10-259), muitas vezes grandes, sao bissexuais com 
muitos estames e numerosos a muitos carpelos (em espo- 
ra: Consolida , apenas um), em geral livres. 

Os carpelos contem varios ou apenas um rudimento seminal 
e, em consequencia, transformam-se em foliculos polisper- 
mos ou em frutos indeiscentes monospermos, em geral uma 
pequena noz. As bagas (acteia: Actaea ) e as capsulas nos ge- 
neros com carpelos unidos (nigela: Nigella) sao mais raras na 
familia. No mais, a morfologia floral das Ranunculaceae e bas- 
tante diversificada. As flores podem apresentar simetria radial 
ou zigomorfa (aconito: Aconitum , espora: Consolida , Delphi¬ 
nium ); os orgaos florais, em maior ou menor numero, exibem 
disposi^ao helicoidal em cinco, tres ou muitos verticilos. Em 
Caltha (malmequer-dos-brejos), Anemone nemorosa (anemo- 
na-dos-bosques) e Pulsatilla (anemona-pulsatila) o envoltorio 
floral e representado por um perigonio simples. Em diversos 
generos, a partir de estames se originam folhas nectariferas es- 
tereis (Figura 10-259). Estas contem nectar em covas ou em 
uma saliencia e sao de modo parcial inconspicuas (por exem- 


plo, Trollius, Helleborus ), mas em parte tambem tem petalas 
modificadas (por exemplo, ranunculo: Ranunculus , aquilegia 
: Aquilegia). Assim, pode se originar um perianto duplo, no 
qual as tepalas primitivas tem fun^ao de sepalas, mas as folhas 
nectariferas assumem a fun^ao de petalas. As Ranunculaceae 
sao distribuidas nas regioes extratropicais do Hemisferio Nor¬ 
te. Alem de subarbustos, existem tambem especies anuais (por 
exemplo, Myosurus minimus , Ranunculus arvensis) ou plantas 
lenhosas, como Clematis (clematis), de folhas opostas e com 
frequencia crescendo como lianas. 

As Berberidaceae, plantas lenhosas ou herbaceas com flo¬ 
res verticiladas, sao proximas das Ranunculaceae. O pe¬ 
rianto, na maioria das vezes duplo com folhas nectariferas 
petaloides adicionais, e o androceu sao constituidos quase 
sempre de muitos verticilos trimeros ou, raramente, di- 
meros (Figura 10-259). O gineceu consiste de um carpelo 
supero, que se desenvolve em uma baga. Na Europa Cen¬ 
tral, ocorre Berberis vulgaris (berberis), que tem espinhos 
foliares (Figura 4-7) e estames sensiveis, e e hospedeiro 
intermediary da ferrugem de cereais. 

As Lardizabalaceae e as Menispermaceae tropicais, sao geral- 
mente lianas com flores frequentemente unissexuais trimeras 
distribuidas em plantas monoicas ou dioicas. No genero Euptelea 
(Eupteleaceae), encontram-se arvores com flores aperiantadas 
polinizadas pelo vento. 

As Papaveraceae (inclusive Pteridophyllaceae, Fuma¬ 
riaceae), com perianto dimero ou trimero (mais raro), 
verticilado e carpelos unidos com placenta^ao parie¬ 
tal, distinguem-se familias ate agora mencionadas. Na 
subfamilia Fumarioideae (Figura 10-260), com latex 
quase sempre incolor no interior de laticiferos, em ge¬ 
ral uma ou duas das quatro petalas sao dotadas de um 
esporao, originando-se flores monossimetricas (por 
exemplo, fumaria: Fumaria , “Lerchensporn”: Corydalis , 
Pseudofumaria ) ou dissimetricas (por exemplo, dicentra: 
Dicentra). O androceu consiste de quatro estames, dos 
quais dois sao divididos e podem ser unidos aos estames 
indivisos. O gineceu tem dois carpelos. Na subfamilia 
Papaveroideae (Figura 10-260), cujo latex na maioria 
apresenta cor, ao verticilo de sepalas (quase sempre ca- 
duco) segue a corola de dois verticilos de petalas com 
aparencia enrugada, numerosos estames e um gineceu 
supero de dois a varios carpelos, que se desenvolve em 
uma capsula. Capsulas poricidas sao encontradas em Pa- 
paver (papoula), por exemplo. 

A especie de interesse economico mais importante da familia e 
Papaver somniferum (papoula), conhecida como droga ha no mi- 
nimo 3.500 anos. Conforme a tradi^ao, do latex obtido da capsu¬ 
la em desenvolvimento e extraido o opio, com os alcaloides teba- 
ina, codeina e morfina. As sementes desta especie nao possuem 
alcaloides e sao usadas para a obten^ao de oleo e na culinaria 
(produ^ao de bolos). 
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Figura 10-259 Ranunculales. A-U Ranunculaceae. A-C Ranunculus sp., flor inteira, vista longitudinal; noz (aproximadamente 4x). D-H Aco- 
nitum napellus, flor em vistas oblfqua (de frente) e longitudinal, apos a retirada do perigonio, folhas nectarfferas descobertas; gineceu cori- 
carpico, jovem e maduro (0,6x). Folha nectarffera de J Trollius giganteus (2,5x), K Ranunculus auricomus (3x), L Helleborus foetidus (4,5x), M 
Aquilegia vulgaris (lx). Carpelo de Helleborus orientalis, N vista longitudinal (5x); O corte transversal (18x), P Anemone nemorosa e Q Ranun¬ 
culus auricomus (vista longitudinal; em parte com rudimentos seminais ainda pequenos; 10x). Diagramas florais de R Cimicifuga racemosa, 
S Adonis aestivalis, T Aquilegia vulgaris, U Aconitum napellus. (tepalas e sepalas brancas e tracejadas, respectivamente; folhas nectarfferas e 
petalas, pretas). V Berberidaceae, Berberis vulgaris, flor (3x).- r, rudimentos seminais. (A-C, V segundo H. Baillon; D-H segundo G. Karsten; 
J-0, Q segundo F. Firbas; P segundo E. Rassner; R-U segundo A.W. Eichler.) 


Proteales 

Nelumbonaceae: 1 gene¬ 
ra/1-2 especies, leste da 
Asia, leste da America do Nor¬ 
te; Platanaceae: 1 genera/10 
especies, sudeste da Asia, les¬ 
te do Mar Mediterraneo, Ame¬ 
rica do Norte; Proteaceae: 

80 generos/1.600 especies, 
Australia, sudeste da Asia, sul 
da Asia, sul da Africa, America 
do Sul ate Central 


As familias das Proteales, bastante 
distintas no seu aspecto geral, sao 
caracterizadas por sementes com 
pouco ou sem endosperma, rudi¬ 
mentos seminais em geral atropos, 
gineceu coricarpico e flores com 
frequencia dimeras. O agrupamen- 
to de Nelumbonaceae, Platanaceae 
e Proteaceae em um clado e um dos 
resultados mais surpreendentes da 
sistematica molecular. 


As Nelumbonaceae, com Nelumbo (lotus-indico), que de 
modo superficial lembram as Nymphaeaceae, sao plantas 
aquaticas com longos pedolos que elevam as folhas (em forma 
de escudo) acima da superficie da agua. Por meio dos cris- 
tais de cera epicuticular, estruturados como tubos ocos, a su¬ 
perficie foliar repele agua e impurezas. Oxidos metalicos de 
estrutura semelhante sao de forma progressiva empregados 
tecnicamente para impregna^ao de superficies. As flores, bas¬ 
tante grandes, tern dois calices, numerosas corolas e estames, 
e os 2-30 carpelos (livres) encaixados no eixo floral, o qual no 
apice forma um cone. 
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Figura 10-260 Ranunculales, Papaveraceae. A-E Papaveroideae. A, B Papaver rhoes. A Flor (0,75x), B diagrama floral. C-E P. somniferum. 
C Capsula poricida com estigma e parede do fruto fenestrada (0,5x); D corte transversal parcial do fruto com placentas parietais (0,67x); E 
semente, vista longitudinal, com testa, endosperma e embriao (8x). F-H Fumarioideae, Corydalis cava. F Corte longitudinal da flor, incluindo 
os estames (internos fendidos, metades unidas com os externos: Yz + 1 + Yz) e G ovarios (lx), H diagrama floral. (A, F, G segundo J. Graf, B, FI 
segundo A.W. Eichler, C-E segundo F. Firbas.) 


Nas Platanaceae, plantas arboreas com um unico gene- 
ro, Platanus (platano), as pequenas flores unissexuais sao 
dispostas em densas inflorescencias esfericas. As flores 
carpelas contem de 5-9 carpelos livres. Platanus x his- 
panica e resistente a imissoes e muito plantada em vias 
publicas. 

As flores de simetria radial ou zigomorfa das Proteaceae (Figura 
10-261), plantas lenhosas, arbustivas ou arboreas, tem um pe- 
rianto simples de quatro folhas, quatro estames e apenas um car- 
pelo com um a varios rudimentos seminais. Muitos representan- 
tes dessa familia, especialmente rica em especies na Australia e 
no sul da Africa, sao adaptados a seca extrema e em parte tam- 
bem as queimadas naturais. A este grupo pertencem especies de 
Banksia , Hakea e Grevillea , cujos frutos sao muito lenhosos e 
permanecem por anos nas inflorescencias, so se abrindo apos a 
a^ao do fogo. As Proteaceae muitas vezes sao polinizadas por pe- 
quenos mamiferos ou pequenos marsupiais e suas sementes sao 
com frequencia dispersadas por aves. A origem das linhagens 
principals das Proteaceae ocorreu antes da fragmenta^ao de 

As Sabiales, Trochodendrales, Bu- 
xales e Gunnerales sao na maioria le¬ 
nhosas e tem em geral flores pequenas 
e unissexuais (muitas Sabiaceae e to- 
das Trochodendraceae sao bissexuais). 
As Trochodendraceae possuem lenho 
sem vasos, flores com ou sem perian- 
to, androceu com 4 ou muitos esta¬ 
mes e 4-17 carpelos unidos entre si. 
As Buxaceae, com buxo (Buxus sem- 
pervirens) de distribui^ao mediter- 
raneo-atlantica, tem com frequencia 
flores dimeras. Nestas duas familias, 
os estames situam-se em verticilos di- 
meros. Certas especies arbustivas do 
genero Gunnera (Gunneraceae), cuja 
maioria vive em ambientes umidos e 


cjonawana. 


Sabiales 

Sabiaceae: 3 generos/100 
especies, sudeste da Asia, 
America tropical 


Trochodendrales 

Trochodendraceae: 2 ge- 
neros/2 especies, sudeste 
da Asia 


Buxales 

Buxaceae: 

4 generos/70 especies, 
cosmopolita, dispersa; 
Didymelaceae: 1 genero/2 
especies, Madagascar 


acidos, destacam-se por possuirem folhas 
muitos grandes (lamina foliar com ate 2 
m de diametro); na regiao do no foliar 
dessas plantas, encontram-se glandulas 
mucilaginosas, que contem Nostoc (ge¬ 
nero de cianobacteria) como simbionte 
fixador de nitrogenio. 


Gunnerales 

Gunneraceae: 

1 genero/40-50 espe¬ 
cies, Flemisferio Sul; 
Myrothamnaceae: 1 ge¬ 
nero/2 especies, Africa, 
Madagascar 



Figura 10-261 Proteaceae. Inflorescencia de Banksia coccinea. (Fo- 
tografia segundo P. Schubert.) 
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“Eudicotiledoneas-nucleo” 

Todas as familias a seguir podem 
ser reunidas como “eudicotile¬ 
doneas-nucleo” (em ingles core 
eudicots). Nos grupos ate agora 
mencionados ainda observa-se 
varia^ao no numero, tipo e dispo- 
si<;ao dos orgaos florais, os graos 
de polen na maioria sao tricolpa- 
dos e falta o acido elagico. Ja nas 
“eudicotiledoneas-nucleo” as flo- 
res tem predominio de verticilos 
pentameros, periantos constituidos de calice e corola, os 
graos de polen sao tricolporados e o acido elagico esta 
presente. 

As Caryophyllales, que abrangem um grande nume¬ 
ro de familias, sao bem caracterizadas por rudimentos 
seminais endostomicos com uma micropila formada pelo 
tegumento interno, pela origem do endotecio diretamente 
da camada subepidermica da parede da antera e pela for- 
ma^ao nuclear do endosperma. O crescimento secundario 
anomalo, mediante a forma^ao de cambios adicionais, e a 
ocorrencia em habitats muito secos ou salinos sao cons- 
tantes neste grupo. 

Dioncophyllaceae, Droseraceae, Drosophyllaceae e Nepenthace- 
ae tem ovarios com placenta^ao central-angular, parietal ou basal. 
Estas familias ocorrem em habitats pobres em nutrientes e sao 
carnivoras (Quadro 4-3). Nas Dioncophyllaceae, em cujos api¬ 
ces foliares sao formadas gavinhas, e em parte das Droseraceae 
(drosera: Drosera , Drosophyllum) os insetos sao capturados por 
meio de tentaculos pegajosos formados pelas folhas. Outras Dro¬ 
seraceae (dioneia: Dionaea , Aldrovanda) tem folhas sensiveis ao 
toque e que fecham ao longo da nervura mediana. Nas Nepentha- 
ceae, plantas dioicas com folha em forma de jarro ( Nepenthes ), a 
lamina foliar tubiforme com interior bastante liso funciona como 
armadilha. 

As Polygonaceae tem um perianto de dois verticilos tri- 
meros iguais ou de um verticilo pentamero, os estames 
sao dispostos em um ou dois verticilos, e o ovario (em 
geral indeiscente) contem apenas um rudimento seminal 
basal (Figura 10-262). As folhas sao alternas, suas estipu- 
las sao conatas em uma ocrea, que protege o apice vege- 
tativo; com o crescimento, a ocrea e rompida e envolve 
a base do entreno como uma bainha membranosa. Em 
consonancia com a poliniza^ao pelo vento, o perianto 
das flores pequenas, bissexuais ou unissexuais e em parte 
pouco visivel; em parte, ele tem aspecto de corola, como 
em Fagopyrum esculentum (trigo-sarraceno), em especies 
de erva-de-bicho polinizadas por insetos ( Polygonum e 
generos aparentados) e em alguns generos tropicais ( Coc- 
coloba). Em especies de Rumex (azeda-miuda), o verticilo 
interno do perianto e mantido ligado ao fruto, auxilian- 
do na sua dispersao (no ar, na agua ou preso a animais). 
O ovario e constituido de tres (2-4) carpelos conatos e 
se desenvolve em um fruto monospermico (noz). De- 


Berberidopsidales 

Aextoxiaceae: 1 genero/1 
especie, Chile; Berberidopsi- 
daceae: 2 generos/3 espe¬ 
cies, Chile, leste da Australia 


Dilleniales 

Dilleniaceae: 12 generos/300 
especies, pantropical 


vido ao seu tecido nutritivo rico 
em amido, o trigo-sarraceno foi 
muito cultivado, em especial em 
solos pobres. Especies de Rheum 
(ruibarbo) provenientes de mon- 
tanhas do centro e sudeste asiatico 
sao de uso medicinal e culinario. 
As Plumbaginaceae apresentam as 
seguintes caracteristicas: perianto 
pentamero, diferenciado em calice 
e corola; um verticilo epipetalo de 
estames; ovario de cinco carpelos, 
nao septado, com um rudimento 
seminal basal. A esta familia per- 
tencem xero-halofitos e halofitos 
de estepes, semidesertos e praias 
marinhas; na Europa Central, en- 
contram-se Limonium (limonio; 
Figura 10-263), que se propaga por 
agamospermia, e Armeria (cra- 
vo-romano), com flores muitas ve- 
zes heteromorficas. 


Caryophyllales 

Ancistrocladaceae: 1 genera/12 
especies, paleotropicas; Astero- 
peiaceae: 1 genero/8 especies, 
Madagascar; Dioncophyllaceae: 
3 generos/3 especies, Africa; 
Droseraceae: 3 generos/115 
especies, cosmopolita; Dro¬ 
sophyllaceae: 1 genero/1 
especie, Espanha, Portugal; 
Frankeniaceae: 1 genera/10 
especies, cosmopolita, dispersa; 
Nepenthaceae: 1 genero/90 
especies, Madagascar, sudeste 
da Asia, norte da Australia; Phy- 
senaceae: 1 genero/2 especies, 
Madagascar; Plumbaginaceae: 
27 generos/836 especies, 
cosmopolita, a maioria na regiao 
mediterranea e sudoeste da 
Asia; Polygonaceae: 43 gene¬ 
ros/1.100 especies, cosmo¬ 
polita; Rhabdodendraceae: 1 
genero/3 especies, America do 
Sul tropical; Simmondsiaceae: 1 
genero/1 especie, sudoeste da 
America; Tamaricaceae: 5 gene- 
ros/90 especies, Eurasia, Africa 


As Tamaricaceae, encontradas em 
ambientes marinhos, sao representa- 
das na Europa Central por Myricaria 
germanica (miricaria), que cresce na 
vegeta^ao riparia, e por Tamarix (ta- 
marisco), frequentemente cultivado. 
As sementes de Simmondsia chinensis 
(Simmondsiaceae) contem o oleo de 
jojoba, muito importante para a fabri- 
ca^ao de cosmeticos. 

As familias reunidas como “Ca- 
ryophyllales-nucleo” possuem 
varias caracteristicas em comum. 
Em vista disso, elas foram muito 
cedo reconhecidas como um clado 
natural e reunidas como Caryo¬ 
phyllales s.s. A maioria delas tem 
flores radiais e pentameras com 
perianto simples ou duplo, e um 
ou dois verticilos de estames ou 
um androceu com numerosos es¬ 
tames devido ao desdobramento 
centrifugo. Este grupo apresenta 
as seguintes caracteristicas: Beta- 
cianas e Betaxantinas (= Betalai- 
nas), dotadas de nitrogenio, que 
sao responsaveis pelas cores das 
flores, em vez das antocianas; aci¬ 
do ferulico ligado as paredes celu- 
lares; plastidios dos tubos crivados 
em forma de anel em torno de um 
cristal proteico e as vezes tambem 
graos de amido dispostos com fi- 


“Caryophyllales-nucleo” 
Achatocarpaceae: 3 generos/7 
especies, America; Aizoaceae: 
123 generos/2.000 especies, 
tropicos e subtropicos do He- 
misferio Sul, principalmente no 
sul da Africa; Amaranthaceae: 

70 generos/800 especies, 
cosmopolita; Barbeuiaceae: 1 
genero/1 especie, Madagas¬ 
car; Basellacea: 4 generos/20 
especies, pantropical, a maioria 
na America; Cactaceae: 100 
generos/1.500 especies, 
America, uma especie na 
Africa; Caryophyllaceae: 86 
generos/2.200 especies, 
cosmopolita; Chenopodiaceae: 
110 generos/1.700 especies, 
cosmopolita; Didiereaceae: 7 
generos/16 especies, Madagas¬ 
car, leste e sul da Africa; Halo- 
phytaceae: 1 genero/1 especie, 
Argentina; Hectorellaceae: 1 
genero/2 especies, Nova Ze- 
landia, Kerguelen; Limeaceae: 

2 generos/23 especies, Africa, 
sul da Asia, Australia; Lophiocar- 
paceae: 2 generos/6 especies, 
Africa; Molluginaceae: 9 gene- 
ros/87 especies, a maioria na 
Africa do Sul; Nyctaginaceae: 

30 generos/395 especies, pan¬ 
tropical ate zonas temperadas 
a quentes; Phytolaccaceae: 18 
generos/65 especies, a maioria 
neotropical; Portulacaceae: 36 
generos/395 especies, cosmo¬ 
polita, a maioria na America; 
Sarcobataceae: 1 genero/2 
especies, America do Norte; 
Stegnospermataceae: 1 gene¬ 
ro/3 especies, America 
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Figura 10-262 Caryophyllales, Polygonaceae. A, B Rheum officinale, flor inteira e em vista longitudinal (ampliado) C, D diagramas florais de 
Rheum e Rumex. E Parte do ramo de Polygonum amplexicaule, com folha e ocrea (0,33x).- o, ocrea. (A, B segundo H. Baillon; C, D segundo 
A.W. Eichler; E segundo G. Karsten.) 


lamentos de proteina; rudimentos seminais campilotro- 
pos com um embriao curvo; sementes com perisperma 
contendo amido; na antese, graos de polen tricelulares, 
muitas vezes com numerosas aberturas distribuidas so- 
bre toda a superficie. 

As Molluginaceae e Caryophyllaceae tern antocia- 
nas em vez de betalainas. As Molluginaceae sao em par¬ 
te lenhosas e pouco suculentas, tern perianto simples, 
graos de polen tricolpados e gineceu com placenta^ao 
central-angular. As Caryophyllaceae sao quase sem- 
pre herbaceas. Com frequencia, as inflorescencias sao 
do tipo tirso (Figura 10-264). Alguns generos tern um 
perianto simples (por exemplo, herniaria: Herniaria ), 
outros apresentam perianto duplo com calice e corola 
(por exemplo, cerastio: Cerastium , agrostema: Agros- 
temma githago , silene: Silene viscaria ; Figura 10-264). 
As flores sao obdiplostemones e os estames podem es- 
tar reduzidos a um verticilo e este pode ser incompleto 
(por exemplo, estelaria: Stellaria media ; Figura 10-264). 
Com frequencia, o numero de carpelos e reduzido a tres 
(por exemplo, Silene , Stellaria) ou dois (cravo: Dian- 
thus ). As vezes, ocorre tambem dioicia (por exemplo, 
Silene dioica e S. latifolia). Os frutos sao polispermi- 
cos, com capsulas que se abrem por dentes; durante o 
desenvolvimento, os septos da capsula se decompoem 
e pode originar uma placenta central (Figura 10-264). 
Nas flores pequenas, o numero de rudimentos seminais 
e reduzido a um e, em vez de capsula, forma-se entao 
uma noz (por exemplo, novelo: Scleranthus , Hernia¬ 


ria). As Chenopodiaceae contem betalaina e suas flo¬ 
res sao bissexuais, em parte tambem unissexuais, com 
perianto simples, trimero a pentamero e pouco apa- 
rente; o verticilo de estames e epipetalo e o gineceu e 
dimero ou trimero, com um rudimento seminal basal, 
do qual se desenvolvem nozes ou pixidios (muito rara- 



Figura 10-263 Plumbaginaceae. Inflorescencia de Limonium sinu- 
atum, flores com calice violeta e corola branca. (Fotografia segundo 
I. Mehregan.) 
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Figura 10-264 Caryophyllales. A-H Caryophyllaceae. A, B Cortes longitudinals de flores de Silene nutans e Herniaria glauca (aproximada- 
mente 4x); C capsula de Cerastium holosteoides (parte de baixo cortada) (aproximadamente 4 x); D inflorescencia de Cerastium sp.: dicasio 
(comparar com Figura 4-23C) (aproximadamente lx); diagramas florais de E Silene viscaria, F Silene vulgaris, G Stellaria media e H Paronychia 
sp. J-M Cactaceae. J Echinocereus dubius, saliencia do corpo vegetativo com tufos de espinhos e flor (aproximadamente 0,5x); K, L cortes 
longitudinals de flores de urn cacto ancestral (Pereskia) e de urn derivado com receptaculo afunilado e gineceu em depressao; M diagrama 
floral de Opuntia sp. N-R Chenopodiaceae. N Flor de Beta trigyna (ampliada); O-R caule suculento com flores, inteiro e em vista longitudinal 
(ampliado), bem como diagramas florais com A2 e A1 de Salicornia europaea, respectivamente. S-V Amaranthaceae, Amaranthus sp., flores 
Cf e $ (ampliadas), assim como diagramas florais. (A-C segundo G. Beck-Managetta; D segundo P.E. Duchartre; E-FI, M, Q, R, U, V segundo 
A.W. Eichler, modificado; J segundo Th.W. Engelmann; K, L segundo F. Buxbaum; N segundo FI. Baillon; 0, P, S, T segundo J. Graf.) 
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mente) (Figura 10-264). Chenopodium (quenopodio) e 
Beta (beterraba forrageira; Figura 10-264), por exemplo, 
correspondem a esse piano estrutural. Muitas vezes, o 
numero de tepalas e de estames se torna reduzido e as 
flores unissexuais. Assim, Salicornia (salicornia; Figura 
10-265) possui apenas tres ou quatro tepalas e um ou 
dois estames (Figura 10-264); em Atriplex (atriplex), 
que apresenta plantas dioicas, ocorrem tambem flores 
sem perianto. As Chenopodiaceae sao encontradas com 
frequencia em ambientes salinos, aridos a semiaridos, 
ao longo das costas marinhas e em ambientes alterados. 
Nao raramente, elas apresentam folhas ou caules sucu- 
lentos. As plantas higro-halofiticas de caules suculentos 
do genero Salicornia sao importantes para o aluviamen- 
to em estuarios lodosos. As culturas mais importantes 
da beterraba (beterraba sacarina, beterraba forrageira, 
beterraba vermelha, acelga) descendem de Beta vulgaris 
subsp. maritima , ocorrente em praias e rochedos. Spi- 
nacia oleracea (espinafre) e utilizada na culinaria. As 
Chenopodiaceae (ver Quadro 10-11) sao muitas vezes 
consideradas como parte das Amaranthaceae, das quais 
nem morfologica nem molecularmente podem ser deli- 
mitadas. Amaranthus (amaranto, Amaranthaceae), por 
exemplo, contem diferentes especies ornamentals, de in- 
teresse agricola e ruderais, nas quais as flores em parte 
sao unissexuais (Figura 10-264). 

As demais familias das Caryopphyllales s.s. formam apenas be- 
talaina. Basellaceae, Didiereaceae, Portulacaceae e Cactaceae 
formam um grupo. As Cactaceae, resultantes das Portulacaceae, 
tern caules suculentos. Seus caules cilindricos ou achatados (por 
exemplo, Opuntia), com saliencias longitudinals (por exemplo, 
Cereus) ou esfericos e corcovados (por exemplo, Mamillaria) 
quase sempre apresentam espinhos foliares, tufos de espinhos 
(areolas) como caules axilares e inser^oes foliares modifica- 
dos (Figura 10-264). Apenas Pereskia , genero basal da familia, 
possui folhas normals. No entanto, em muitos estagios juvenis 


Figura 10-265 Chenopodiaceae. Salicornia ramo- 
sissima (a esquerda) e S. procumbens (a direita). 
(Fotografia segundo G. Kadereit.) 


encontram-se tambem pequenas folhas escamiformes ou em 
forma de gancho (por exemplo, Opuntia). As flores tern perianto 
com muitas tepalas, em disposi^ao helicoidal, sendo as externas 
sepaloides e as internas petaloides; os estames sao numerosos, 
assim como os carpelos, que sao unidos em um ovario infero 
(Figura 10-264). Este se desenvolve em uma baga. Com fre¬ 
quencia; a poliniza^ao e realizada por aves, morcegos ou borbo- 
letas noturnas. Os cactos sao quase exclusivamente americanos, 
nativos nos desertos e semidesertos do sudoeste dos EUA, no 
Mexico e nos paises andinos. Alem de muitas formas menores, 
existem tambem especies com ate 15 m de altura ( Carnegiea 
gigantea). Alguns generos (por exemplo, Rhipsalis , Epiphyllum , 
Zygocactus) vivem epifiticamente em florestas. Opuntia ficus-in- 
dica (opuncia), aclimatada a regiao mediterranea, produz frutos 
comestiveis. As Didiereaceae, que crescem em regioes quentes 
de Madagascar, apresentam flores unissexuais e caules suculen¬ 
tos com espinhos foliares, mas possuem tambem folhas desen- 
volvidas de modo normal. 

Entre as Phytolaccaceae, encontra-se, por exemplo, 
Phytolacca americana (fitolaca), que fornece um corante ver- 
melho utilizado na Colorado do vinho tinto. As Nyctagina- 
ceae possuem tepalas conatas, formando perianto tubular, e 
apenas um carpelo. A esta familia pertencem Mirabilis jalapa 
(maravilha), utilizada em experimentos de hereditariedade, e 
Bougainvillea (buganvilia), cultivada nos subtropicos e tropi- 
cos, na qual tres flores sao circundadas por tres bracteas gran- 
des e coloridas. 

As Aizoaceae tern folhas suculentas, flores com muitos es¬ 
tames e numerosas petalas originadas de estames. Elas formam 
estruturas vegetativas semelhantes a seixos (“pedras vivas”: Li- 
thops) mais ou menos enterradas no solo. Os frutos sao em geral 
capsulas, que se abrem por umedecimento. Mesembryanthemum 
crystallinum e uma erva daninha agressiva em ambientes costei- 
ros quentes. 

As plantas das familias das Santalales sao na maioria 
lenhosas hemiparasiticas ou raramente herbaceas. Nas 
folhas encontram-se celulas armazenadoras de acido si- 
licico. Nas flores, de ovario supero ou infero, o calice e 
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Quadro 10-11 

Chenopodiaceae - Evolugao da fotossfntese C 4 


Com cerca de 550 especies C 4 em 45 generos, as Chenopodia¬ 
ceae contem aproximadamente um tergo de todas as eudicoti- 
ledoneas com fotossfntese C 4 . A maioria dos representes da 
famflia ocorre em ambientes aridos e semiaridos, muitas vezes 
salinos, e ao longo de costas marinhas, alem do fato de que a 
fotossfntese C 4 supera a fotossfntese C 3 sob temperaturas eleva- 
das e carencia hfdrica (e, associado a isso, carencia nutricional) 
(ver 5.5.8), o que torna facil compreender esse grande numero 
de especies. Uma analise filogenetica mostrou que, na famflia, 
surgiram linhagens de desenvolvimento com fotossfntese C 4 no 
mfnimo seis vezes independentes de ancestrais (Figura). Esse 
surpreendente paralelismo e tambem reconhecfvel na enorme 
diversidade de anatomia foliar C 4 . Ao lado das distintas possibi- 


lidades da anatomia do tipo Kranz (ver 5.5.8), com as celulas da 
bainha bem caracterfsticas e diferentes das celulas do mesofilo 
(Figura), encontram-se tambem formas muito incomuns. Assim, 
em Halosarcia indica, com caule suculento e sem folhas, os tipos 
celulares correspondentes encontram-se no parenquima cortical 
do caule; nos generos Borszczowia e Bienertia, as reagoes da 
fotossfntese C 4 (que se processam separadas no mesofilo e na 
bainha do feixe vascular) encontram-se em um tipo celular. Com 
o emprego de um relogio molecular, estima-se que a fotossfntese 
C 4 das Chenopodiaceae poderia ter surgido pela primeira vez ha 
22-15 milhoes de anos (Mioceno). Nessa epoca, a concentragao 
de C0 2 era baixa (cerca de 240 ppm), a seca predominava e, as¬ 
sociado a isso, havia carencia de nutrientes. 




B 



Chenopodieae I 
At rip I ex coriacea 
_i— At rip I ex rosea 
— At rip I ex spongiosa 

- Atriplex undulata 

- Atriplex hatimus 

- Atriplex patuta 

- Holmbergia 

- Halimione 

Chenopodieae II 
Chenopodieae III 
Pachycornia 
Halocnemum 
Halosarcia indica 
Salicornia 
Sclerostegia 
Tecticornia 
Arthrocnemum 
Sarcocornia 
Halopeplis 
Kalidium 
Allen rolfea 

Bienertia cycloptera 
Borszczowia aralocaspica 
Suaeda altissima 
Suaeda crassifolia 
Suaeda maritima 
Bassia sedoides 
Camphorosma monspeliaca 
Chenoleoides tomentosa 
Kochia prostrata 
Panderia pi I os a 
Kochia americana 
Sclerolaeneae 
Bassia dasyphylla 
Climacoptera crassa 
Petrosimonia nigdensis 
Salsola canescens 
Salsola vermiculata 
Girgensohnia oppositiflora 
Noaea mucronata 
Ofaiston monandrum 
Raphidophyton 
Salsola laricifolia 
Sympegma 

Salsola kali E 

Salsola genistoides 
Corispermeae 



Tipo Atriplex dimorphostegia 




Tipo Bienertia 


Tipo Schoberia 




© © © © 

Tipo Halothamnus auriculus 


- Epiderme 

rrrr Parenquima 
^ paligadico 

1~~1 Bainha do feixe 
vascular 


| Hipoderme 
i Tecido armazenador 


n 


de agua 
Esclerenquima 


^ Feixe vascular 

pr-fr Parenquima (sem 
'- L -^ cloroplastos) 
mare! Parenquima 
esponjoso 


Beteae 


■ 


Clorenquima C 4 sem diferenciagao 
em bainha do feixe vascular e mesofilo 


Figura Filogenia das Chenopidiaceae. Linhagenss de desenvolvimento com fotossfntese C 4 e exemplos para a sua respectiva anato¬ 
mia foliar ou caulinar. Os nomes cientfficos dos exemplos (a esquerda) estao ordenados em ordem alfabetica. (Segundo Kadereit e 
colaboradores, 2003.) 
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Santalales 

Balanophoraceae: 17 
generos/50 especies, pan- 
tropical; Erythropalaceae: 

13 generos/65 especies, 
pantropical; Loranthaceae: 
68 generos/950 especies, 
cosmopolita; Misodendrace- 
ae: 1 genero/11 especies, 
America do Sul temperada; 
Olacaceae: 14 generos/103 
especies, pantropical; 
Opiliaceae: 10 generos/72 
especies, pantropical; Santa- 
laceae, inclusive Viscaceae: 
44 generos/990 especies, 
cosmopolita; Schoepfiaceae: 
1 genero/25 especies, Ame¬ 
rica tropical, sudeste da Asia 


reduzido; os estames formam um 
unico verticilo e se dispoem de 
forma oposta as petalas, com as 
quais sao unidos. Os rudimentos 
seminais tern dois ou um tegu- 
mento e sao tenuinucelados. Toda- 
via, muitas vezes (em especial Lo¬ 
ranthaceae, Viscum e aparentados) 
nao sao reconhedveis rudimentos 
seminais com tegumento e nucelo 
(Figura 10-266), mas sim os sacos 
embrionarios localizam-se no te- 
cido placentario. Com frequencia, 
os frutos sao bagas pegajosas com 
apenas uma semente ou sem se- 
mente (em representantes sem ru¬ 
dimentos seminais diferenciados). 


Tais frutos sao dispersados por aves e possibilitam (em 
Viscum , por exemplo) a ocupa^ao de ramos de arvores 
e arbustos. 

Por meio de dados de sequencia relativamente ine- 
quivocos, nas Saxifragales sao reunidas familias que se 
distinguem entre si quanto a morfologia e, em vista dis- 
so, posicionavam-se em locais bem distintos nos sistema 
mais antigos. A estrutura das glandulas existentes nos 



Figura 10-266 Santalales, Santalaceae, Viscum album. A Caule com 
flores cf e 2 (precisamente, frutos) (o,5x). Dicasios B cT e C 2 com 
tres flores (vista longitudinal); as tepalas sao unidas aos estames e aos 
ovarios e rudimentos seminais, respectivamente: (P4 A4) e (P4 G(2)), 
respectivamente (aproximadamente 3x). (Segundo F. Firbas.) 


dentes foliares, graos de polen com 
superficie muitas vezes estriada, e 
a ocorrencia frequente de ovarios 
semi-inferos a inferos podem ser 
consideradas como caracteristicas 
morfologicas comuns dessa ordem. 

As Altingiaceae, Cercidiphyllaceae e 
Daphniphyllaceae, com flores unisse- 
xuais e polinizadas pelo vento, junto 
com as Hamamelidaceae, com flores 
bissexuais e polinizadas por insetos, 
eram antigamente colocadas nas “Ha- 
mamelidae” As Paeoniaceae, que apre- 
sentam o unico genero, Paeonia (peo- 
nia), com orgaos do perianto dispostos 
de modo helicoidal, androceu centri- 
fugo-poliandrico e carpelos livres, dos 
quais se formam foliculos, pertenciam 
as “Dilleniidae”. 

As Grossulariaceae tern um uni¬ 
co genero, Ribes (Figura 10-267), 
e sao arbustos. Seu ovario infero 
se desenvolve em uma baga (gro- 
selha: Ribes uva-crispa , groselha 
vermelha e groselha preta: R. ru- 
brum , R. nigrum). As Crassula- 
ceae sao plantas herbaceas com 
folhas suculentas e tern na maio- 
ria cinco a muitos carpelos quase 
livres, dispostos em um verticilo 
(Figura 10-268). Na Europa Cen¬ 
tral, Sedum (sedo) e Sempervivum 
(sempervivo) pertencem a esta 
familia, mas tambem ha represen¬ 
tantes tropicais, como Kalanchoe 
(planta utilizada em experimentos 
sobre fotoperiodo; incluindo Bryophyllum , com gemas 
auxiliares formadas na margem foliar). A maioria das 
Saxifragaceae tern um gineceu de dois carpelos, mui¬ 
tas vezes unidos entre si apenas na parte basal (Figura 
10-267), que tern uma disposi^ao mais ou menos apro- 
fundada na base da flor. Especies do grande genero Sa- 
xifraga (quebra-pedra) avan^am na regiao artica-alpina, 
com diferentes formas biologicas (em especial em forma 
de moita e de roseta), ate os limites climaticos extremos 
das plantas vasculares. 

As Haloragaceae sao de agua doce e na Europa Central estao re- 
presentadas por Myriophyllum (miriofilo), com folhas finamente 
recortadas e perianto reduzido. 

As Vitaceae (Vitales) crescem em 
geral como lianas e tern gavinhas cauli- 
nares opostas as folhas, que podem ser 
consideradas como extremidades das 
articulates individuais de um sistema 
axial simpodial (Figura 10-269). As inflorescencias encontram-se 
na mesma posi^ao das gavinhas. As flores, tetrameras ou penta- 


Saxifragales 

Altingiaceae: 1 genero/13 
especies, sudoeste ate leste 
da Asia, America do Norte ate 
America Central; Aphanopeta- 
laceae: 1 genero/2 especies, 
Australia; Cercidiphyllaceae: 

1 genero/2 especies, China, 
Japao; Crassulaceae: 34 
generos/1.370 especies, 
cosmopolita, frequente em 
ambientes aridos; Cynomoria- 
ceae: 1 genero/2 especies, 
Mar Mediterraneo, sudoeste 
da Asia; Daphniphyllaceae: 1 
genero/10 especies, leste ate 
sudeste da Asia; Grossularia¬ 
ceae: 1 genero/150 especies, 
Flemisferio Norte, Andes; 
Flaloragaceae: 8 generos/145 
especies, cosmopolita, princi- 
palmente Australia; Flamame- 
lidaceae: 27 generos/82 es¬ 
pecies, cosmopolita-disjunta; 
Iteaceae: 2 generos/18 
especies, leste e sudeste da 
Asia, leste da America do Nor¬ 
te; Paeoniaceae: 1 genero/33 
especies, Eurasia, rara na 
America do Norte; Penthora- 
ceae: 1 genero/1-3 especies, 
leste ate sudeste da Asia; 
Peridiscaceae: 3 generos/9 
especies, America do Sul, 
oeste da Africa; Pterostemo- 
naceae: 1 genero/3 especies, 
Mexico; Saxifragaceae: 29 
generos/630 especies, maio¬ 
ria norte-americana, Andes, 
zonas temperadas ate articas; 
Tetracarpaeaceae: 1 gene¬ 
ro/1 especie, Tasmania 


Vitales 

Vitaceae: 

14 generos/850 especies, 
cosmopolita 
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Figura 10-267 Saxifragales. A-D Saxifragaceae. A Diagrama floral de Saxifraga granulata com profilos (a, p). B Saxifraga stellaris (2,5x) e C 
S. granulata (1,5x), flores; D S. cespitosa, capsula com calice (3x). E-G Grossulariaceae. E Ribes uva-crispa (2,5x), F, G R. rubrum, flor e baga, 
respectivamente (3,5x e 2x). (A segundo A.W. Eichler; B-G segundo F. Firbas.) 


meras quanto ao perianto e ao androceu, tem um gineceu cons- 
tituido de dois carpelos concrescidos entre si (Figura 10-269), 
que se desenvolve em uma baga. As petalas sao coladas entre si 
nos apices mediante papilas e, por ocasiao da antese, sao erguidas 
juntas. Economicamente, o representante mais importante das 
Vitaceae e Vitis vinifera (videira), ja cultivada desde o comedo da 
era do bronze. A forma ancestral da videira e V. vinifera subsp. 
sylvestris , provavel nativa das florestas umidas da Asia Menor. 
Atualmente, Vitis vinifera e cultivada apenas sobre porta-enxerto 
de videira resistente a pragas. Em algumas especies de Partheno- 
cissus cultivadas como “videiras silvestres”, as extremidades das 
gavinhas sao formadas como discos adesivos. O grande genero 
Cissus contem especies com suculencia caulinar. 



Figura 10-268 Crassulaceae. Inflorescencia de Sedum sarmento- 
sum. (Fotografia segundo I. Mehregan.) 


“ Rosfdeas " 


Famflias de posi9ao incer- 
ta entre as Rosfdeas 

Picramniaceae: 

2 generos/46 especies, 
Neotropicos 


As 15 ordens seguintes (Crossoso- 
matales, Geraniales, Myrtales, Zygo- 
phyllales, Celastrales, Malpighiales, 

Oxalidales, Fabales, Rosales, Cucur- 
bitales, Fagales, Huerteales, Brassi- 
cales, Malvales, Sapindales), assim 
como duas familias de posiqao incerta (Huaceae, Picram¬ 
niaceae), sao reunidas nas “Rosideas”. Este grupo tem, em 
geral, flores com perianto duplo frequentemente com peta¬ 
las livres, dois verticilos de estames ou tambem androceu 
multiplicado centripeta ou centrifugamente; gineceu muitas 
vezes septado, com rudimentos seminais crassinucelados 
com dois tegumentos e formaqao nuclear do endosperma. 
Com frequencia, sao encontrados nectarios no disco, for- 
mados pela base da flor. 


As Crossosomatales pertencem, por 
exemplo, Staphylea pinnata (estafileia) 
(Staphyleaceae), um arbusto com fo- 
lhas pinadas opostas e capsulas infla- 
das conspicuas, e Strasburgeriaceae, 
nativas da Nova Caledonia, com uma 
unica especie arborea ( Strasburgeria 
robusta). 


As Geraniales, com uma delimita- 
qao por dados moleculares total- 
mente nova em comparaqao com 
sistemas mais antigos, sao reuni¬ 
das por alguns caracteres, geral- 
mente anatomicos (por exemplo, 
nos foliares tri- a multilacunares, margens foliares com 
dentes glandulares), assim como pela testa da semente (a 
testa e formada pelo tegumento interno) e carpelos opos- 


Crossosomatales 

Aphloiaceae: 1 genero/1 
especie, leste da Africa, Ma¬ 
dagascar; 

Crossosomataceae: 4/12, 
oeste da America do Norte; 
Geissolomataceae: 1/1, Afri¬ 
ca do Sul; Guamatelaceae: 
1/1, America Central; Ixer- 
baceae: 1/1, Nova Zelandia; 
Stachyuraceae 1/5, sudeste 
da Asia; Staphylaceae: 3/45, 
cosmopolita, dispersa; Stras¬ 
burgeriaceae: 1/1, Nova 
Caledonia 
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Figura 10-269 Vitales, Vitaceae. A, B Vitis vinifera. A Sistema de eixos com gavinhas caulinares, B flor em antese com calice reduzido, corola 
elevada, disco, estames e carpelos (ampliado). C Parthenocissus quinquefolia, diagrama floral. - c corola, d disco, cp carpelos, ca calice, e 
estames. (A segundo R. Spohn e W. Troll, B segundo O.C. Berg e D.F. Schmidt, C segundo A.W. Eichler.) 


Geraniales 

Francoaceae: 

2 generos/2 especies, Chile; 
Geraniaceae: 7/805, cosmo- 
polita, zonas temperadas a 
temperadas quentes; Ledo- 
carpaceae: 3/12, America 
do Sul; Melianthaceae: 

3/11, Africa; Vivianaceae: 
1-4/6, America do Sul 


tos as petalas. Uma grande parte 
das Geraniaceae tern frutos pecu- 
liares (Figura 10-270). Os carpelos 
possuem dois rudimentos semi- 
nais cada, dos quais apenas um de¬ 
les se desenvolve. A parte superior 
dos carpelos diferencia-se em um 
“bico” esteril. Na matura^ao, ape¬ 
nas as partes internas dos carpelos 



Figura 10-270 Geraniales, Geraniaceae. A Geranium pratense, dia¬ 
grama floral, B fruto em deiscencia (1,5x); C Pelargonium zonale, 
diagrama floral. (A, C segundo A.W. Eichler, B segundo J. Graf.) 


concrescidos permanecem como uma coluna central, en- 
quanto se elevam as paredes externas, cada uma com uma 
semente no interior. Elas permanecem ligadas pelo apice 
a coluna central e catapultam as sementes (por exemplo, 
muitas especies de geranio: Gera¬ 
nium) ou soltam-se junto com as 
sementes como mericarpo; neste 
caso, as partes superiores, como 
aristas higroscopicas, servem para 
fixar a semente ao solo (por exem¬ 
plo, bico-de-gar^a: Erodium). Flo¬ 
res zigomorficas com um nectario 
imerso no pedicelo sao encontra- 
das nas especies de Pelargonium , 
muitas vezes cultivadas e em sua 
maioria sul-africanas. 

As Myrtales tern, em geral, fo- 
lhas opostas e de margens inteiras, 
com ou sem estipulas, feixes vas- 
culares bicolaterais, flores muitas 
vezes tetrameras e com um hipan- 
to conspicuo, estames curvados 
para dentro no botao floral, ape¬ 
nas um estilete e, frequentemente, 
muitos rudimentos seminais. 


Myrtales 

Alzateaceae: 1 genero/2 
especies, America do Sul; 
Combretaceae: 20/500, pan- 
tropical; Crypteroniaceae: 
3/10, Sri Lanka, Sudeste da 
Asia; Lytrhraceae: 31/620, 
cosmopolita; Memecyclace- 
ae: 6/435, pantropical; Me- 
lastomataceae: 182/45.700, 
pantropical, raramente em 
zonas temperadas; Myrtace- 
ae: 131/4.620, cosmopolita, 
na maioria tropical a zonas 
temperadas quentes; Olinia- 
ceae: 1 /5, Africa, Sta. FHele- 
na; Onagraceae: 17-24/650, 
cosmopolita; Penaeaceae: 
7/20, Africa do Sul; Rhyn- 
chocalycaceae: 1/1, Africa 
do Sul; Vochysiaceae: 8/210, 
America tropical, uma espe- 
cie no oeste da Africa 
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As Myrtaceae apresentam, em geral, um ovario infero. Sao plan- 
tas lenhosas perenifolias subtropicais a tropicais, com estruturas 
secretoras lisigenas contendo oleos etereis que lhes conferem 
importancia como plantas condimentares ou medicinais. O 
grande numero de estames (Figura 10-271) com seus filetes co- 
loridos, tornam as flores mais chamativas. Das muitas especies 
dos generos tropicais Eugenia e Syzygium merece men^ao o cra- 
vo-da-india {S. aromaticum - E. caryophyllata ; Figura 10-271), 
nativo desde o Sri Lanka ate Borneu. Na Australia domina o ge- 
nero Eucalyptus , com cerca de 500 especies arboreas a arbustivas 
nativas, na maioria das florestas secas. Como polinizadores de 
Eucalyptus encontram-se principalmente as aves, mas tambem 
os morcegos e os pequenos marsupiais. Muitas especies podem 
atingir mais de 100 m de altura (por exemplo, E. regnans), per- 
tencendo, assim, as maiores arvores do planeta. Devido ao seu 
crescimento rapido, varias especies, especialmente E. globulus , 
sao plantadas em zonas quentes, por exemplo, a regiao medi- 
terranea. Nesta regiao e encontrada a unica especie europeia de 
Myrtaceae, a murta ( Myrtus communis ), tambem cultivada na 
Europa Central. 

Comuns nos tropicos e subtropicos do Novo Mundo, as le¬ 
nhosas ou herbaceas, as Melastomataceae apresentam conecti- 
vos em forma de alavanca e anteras poricidas (Figura 10-272). 
As abelhas polinizadoras esvaziam as anteras por vibra^ao ( buzz 
pollination). 

Entre os onagraceae, em geral nas herbaceas, os recepta- 
culos florais sao quase sempre projetados acima do ova¬ 
rio infero (Figura 10-271). A esta familia pertencem as 
primulas ( Oenothera ), de origem americana e hoje ocor- 
rentes como plantas ruderais em todo o mundo. Assim 



Figura 10-272 Melastomataceae. Flor de Dissochaeta annulata 
com dimorfismo dos estames e apendices dos conectivos. (Fotogra- 
fias segundo G. Kadereit.) 


como as especies de Fuchsia , nativas principalmente na 
America do Sul e Central, mas tambem na Nova Zelan- 
dia e muitas vezes cultivadas em outros lugares. Estas sao 
em geral polinizadas por aves e tern o receptaculo floral 



Figura 10-271 Myrtales. A-C Myrtaceae. A, B Syzygium aromaticum, ramo florido (0,44x), botao floral, flor aberta (cerca de 0,67x) em vista 
lateral e diagrama floral. C Myrtus communis, diagrama floral. D Lytrhaceae, Punica granatum, corte longitudinal da flor (0,8x). E, F Onagra¬ 
ceae, Oenothera biennis. E Corte longitudinal da flor com receptaculo floral e nectario (1,2x), F diagrama floral. - r, receptaculo floral; n, 
nectario. (A, D segundo G. Karsten; B, C, F segundo A.W. Eichler; E segundo F. Firbas.) 
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e as sepalas bem coloridos. Na Europa Central sao na- 
tivos Epilobium (epilobrio), Circaea (circeia) e Ludwigia 
(cruz-de-malta). 

As Lythraceae sao lenhosas ou herbaceas, com gine- 
ceu dimero. Em especial digna de nota e salicaria ( Lythrum 
salicaria ), conhecida pela heterostilia trimorfica. 

Nas Lythraceae sao hoje incluidas tambem as Sonneratiaceae, 
plantas lenhosas e que em parte habitam manguezais, e as tam¬ 
bem lenhosas Punicaceae e as Trapaceae. Entre as antigas Puni- 
caceae, esta o unico genero Punica com a roma, oriunda do 
Oriente ( P . granatum), com seus carpelos ordenados em 2-3 ca- 
madas (Figura 10-271). Trapa natans (trapa), com plantas anuais 
aquaticas flutuantes, pertence ao genero Trapa , unico genero das 
antigas Trapaceae, cujas nozes muito duras possuem proje^oes 
formadas pelas sepalas. 


Famflias de pos^ao incer- 
ta nas Eurosfdeas I 

Huaceae: 2 generos/3 espe- 
cies, Africa 


Zygophyllales 

Krameriaceae: 1 genero/8 es¬ 
pecies, America; Zygophylla- 
ceae: 26/285, pantropical, 
maioria em ambientes avidos 


Celastrales 

Celastraceae: 89 ge- 
neros/1.300 especies, 
cosmopolita; Lepidobotrya- 
ceae: 2/2-3, leste da Africa, 
Americas Central e do Sul, 
dispersa; Parnassiaceae: 
2/51, temperado do Norte, 
Americas do Norte do Sul; 
Pottingeriaceae: 1/1, Assam 
ate Tailandia 


Malpighiales 

Achariaceae: 30 generos/ 
145 especies, patropical; Ba- 
lanopaceae: 1/9, sudoeste 
do Pacffico; Bonnetiaceae: 
3/35, sudeste da Asia, Cuba, 
America do Sul; Caryocara- 
ceae: 2/21, America do Sul; 
Centroplacaceae: 1/1,oeste 
da Africa; Chrysobalanaceae: 
17/460, pantropical, prin- 
cipalmente America do Sul; 
Clusiaceae: 27/1.050, pan¬ 
tropical; Ctenolophonaceae: 
1/3, oeste da Africa, sudeste 
da Asia; Dichapetalaceae: 
1/165, pantropical; Elatina- 
ceae: 2/35, cosmopolita, 
Erythroxylaceae: 4/240, 
pantropical; Euphorbiaceae: 


Eurosideas I (em ingles, Fabids) 
Zygophyllales, Celastrales, Malpi¬ 
ghiales, Oxalidales, Fabales, Rosa¬ 
les, Cucurbitales e Fagales (assim 
como as Huaceae) formam uma 
das duas linhagens principals de 
Rosideas encontradas por meio de 
analise moleculares - as Euroside¬ 
as I -, para as quais ate agora ne- 
nhuma sinapormorfia convincente 
pode ser citada. 

As Celastrales pertencem, por exemplo, 
as Celastraceae e as Parnassiaceae. Um 
representante das Celastraceae na flora 
da Europa Central e Euonymus euro- 
paeus (barrete-de-padre), cujas capsulas 
roseas liberam quatro ou cinco sementes 
envolvidas por um arilo laranja-aver- 
melhado. Entre as Parnassiaceae esta a 
Parnassia (parnassia), muito dispersa 
no Hemisferio Norte temperado. Neste 
genero encontram-se estaminodios, em 
geral muito ramificados, opostos as pe- 
talas e alternados com o unico verticilo 
de estames. 

Na grande e morfologicamente 
heterogenea ordem Malpighia¬ 
les, encontram-se com frequencia 
gineceus trimeros com estigmas 
secos e sementes com uma cama- 
da externa fibrosa no tegumento 
interno. 

As Hypericaceae, em geral 
com folhas opostas ou verticiladas, 
com cavidades ou canais secretores 
esquizogenos, flores com feixes de 
estames com desenvolvimento cen- 
trifugo (Figura 10-273) e placenta- 
qao centro-angular, estao represen- 
tadas tambem na Europa Central, 


por exemplo, pelo grande genero 
Hypericum (erva-de-sao-joao, cer- 
ca de 350 especies*). Entre as Sa- 
licaceae, nas quais estao incluidas 
parte das Flacourtiaceae tropicais, 
em geral com inumeros estames, 
estao, por exemplo, Populus (chou- 
po, alamo) e Salix (salgueiro). As 
flores unissexuadas distribuidas 
em plantas dioicas e mais ou menos 
aperiantadas, reunidas em inflo- 
rescencias semelhantes a amentos 
(Figura 10-274) sao caracteristicas 
de uma parte da familia (Salicace- 
ae s.s). Nos carpelos bicarpelares 
superos desenvolvem-se inumeras 
sementes desprovidas de endosper- 
ma e tomentosas. Choupos e sal- 
gueiros sao arvores ou arbustos. As 
folhas sao alternas e possuem esti- 
pulas. As plantas florescem antes 
da expansao das folhas. As flores, 
assentadas nas axilas de forofilos, 
tern estrutura muito simples: alem 
de um receptaculo concavo nos 
choupos anemofilos e uma a duas 
escamas portadoras de nectarios 
nos salgueiros, geralmente polini- 
zados por insetos, sao encontrados, 
nas flores estaminadas, apenas al- 
guns estames (em Populus varios, 
em Salix apenas dois). Nas flores 
pistiladas, apenas o gineceu. Nas 
capsulas desenvolvem-se muitas 
sementes pequenas e pilosas, que 
sao viaveis apenas por poucos dias. 


218/5.735, cosmopolita; Eu- 
phroniaceae: 1/1-2, America 
do Sul; Goupiaceae: 1/2, 
America do Sul; Humiriaceae: 
8/50, America do Sul, oeste 
da Africa; Hypericaceae: 
9/560, cosmopolita; Irvin- 
giaceae: 3/10, paleotropical; 
Ixonanthaceae: 4-5/21, 
pantropical; Lacistematace- 
ae: 2/14, America tropical; 
Linaceae: 10-12/300, 
cosmopolita; Lophopyxida- 
ceae: 1/1, sudeste da Asia; 
Melesherbiaceae: 1/24, 
America do Sul; Malpighia- 
ceae: 68/1.250, pantropical, 
principalmente America 
do Sul; Medusagynaceae: 
1/1, Seicheles; Ochnace- 
ae: 27/495, pantropical, 
principalmente America do 
Sul; Pandanaceae: 3/15, 
paleotropical; Passiflorace- 
ae: 17/670, cosmopolita, 
zonas tropicais a temperada 
quentes; Peraceae: 5/135, 
pantropical; Phyllanthace- 
ae: 59/1.745, pantropical; 
Picrodendraceae: 24/80, 
pantropical; Podostemaceae: 
48/270, pantropical; Putran- 
jivaceae: 3/210, pantropical; 
Quiinaceae: 4/55, America 
tropical; Rafflesiaceae: 3/20, 
sudeste da Asia; Rhizopho- 
raceae: 16/149, pantropi¬ 
cal; Salicaceae: inclusive. 
Flacourtiaceae: 55/1.010, 
cosmopolita, zonas tempera- 
das a articas; Trigoniaceae: 
5/28, pantropical, excluindo 
Africa; Turneraceae: 10/110, 
America tropical a zonas 


Muitos salgueiros (por exemplo, S. vi- temperadas quentes, Africa, 
minalis , S. fragilis, S. alba) e choupos Madagascar; Violaceae: 
(por exemplo, choupo-negro, P. nigra , 23/800, cosmopolita 

choupo-branco, P. alba) suportam 

solos com len^ol freatico alto e pertencem as especies lenhosas 
mais importantes das matas ciliares e vegeta^oes ciliares. Varias 
especies rastejantes (por exemplo, S. retusa , S. herbacea) sao 
plantas caracteristicas de altas montanhas e do artico. O cortex 
do salgueiro contem diversos derivados de acidos salicilicos. 


As Violaceae apresentam flores fraca a pronunciada- 
mente zigomorfas e gineceus tricarpelares com placen- 
taqao parietal. No grande genero Viola (violeta, amor- 
-perfeito, cerca de 500-600 especies) a petala anterior 


* N. de T. A erva-de-sao-joao utilizada e Hypericum perforatum 
L., indicada e utilizada contra estados depressivos suaves a mode- 
rados, ansiedade, insonia e dores nevralgicas. O nome popular er¬ 
va-de-sao-joao e aplicado, porem a todas as especies do genero, com 
varia^oes. 
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Figura 10-273 Malpighiales. A, B Hypericaceae. A Hypericum quadranguiatum, tres estames com desdobramentos, nectario e carpelo. B H. 
perforatum, diagrama floral. C-G Violaceae. C Viola alpina (amor-perfeito-dos-alpes), flor em vista frontal (lx); D-E V. odorata (violeta-de-mar- 
qo), flor em corte longitudinal (2,3x) e diagrama floral (atengao para o esporao e os estames, dos quais dois com apendices nectariferos); F-G 
V. tricolor, capsula dorcicida aberta (1,5x) e semente com elaiossomas (10x). (A, C, G segundo J. Graf; B, E segundo A.W. Eichler; D segundo 
F. Firbas; F segundo A.F.W. Schimper.) 


forma um esporao (Figura 10-273) pela penetragao dos 
apendices nectariferos dos dois estames anteriores. As 
sementes possuem elaiossomas (Figura 10-273). Viola e 
de origem andina. 

As Passifloraceae sao plantas escandentes, com gavinhas cau- 
linares, com corola dotada de um grande numero de apendi¬ 


ces filamentosos, androginoforo e gineceu tricarpelar com 
placentagao parietal, entre as quais esta a Passiflora caerulea 
(flor-da-paixao), muito cultivada. O arilo das sementes de Pas¬ 
siflora edulis, por exemplo, e muito saboroso (fruto-da-paixao, 
maracuja). 

Os representantes das Podostemonaceae crescem em aguas 
correntes com substrato pedregoso e caracterizam-se por apre- 



Figura 10-274 Malpighiales, Salicaceae. A-F Populus nigra. A Ramo florido cf e B ramo frutificado 2 (0,75x); C flores cf e D flores 2 com 
seus forofilos; E frutos e F sementes (ampliados). G-N Saiix viminalis. G Ramo florido e J amentos 2 (lx); H flores cf e K flores 2 com seus 
forofilos; L, M frutos e N semente (ampliados). (A-F segundo G. Karsten; G-N segundo A.F.W. Schimper.) 
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Figura 10-275 Malpighiales, Linaceae, Linum usitatissimum. A Flor (lx), B androceu (comparar estames e estaminodios) e gineceu (3x), C 
diagrama floral, D fruto septicida aberto e em corte transversal (2x). - e, estaminodios. (A, B, D segundo G. Dahlgren, C segundo A.E. Eichler.) 


sentarem corpos vegetativos muito modificados, muito seme- 
lhantes a musgos ou liquens, em geral sem clara distin^ao entre 
raizes, eixos caulinares e folhas. 

Nas familias seguintes encontra-se apenas um a dois rudi- 
mentos seminais por carpelo (Figura 10-275). As Linaceae 
pertence Linum usitatissimum (linho), especie anual com 
folhas estreitas e flores azuis, cuja utilizaqao como planta 
cultivada esta documentada desde pelo menos 6.000 a.C.. 
As fibras floematicas dos eixos caulinares sao utilizadas 
para a produqao do linho e as dez sementes das capsulas 
septadas contem o oleo de linhaqa. 

As Erythroxylaceae fornecem o alcaloide cocaina, extraido de 
Erythroxylum coca e E. novogranatense. As Malpighiaceae pos- 
suem, na parte externa das sepalas, pares de glandulas de oleo, 
que atraem abelhas coletoras de oleos como polinizadores. As 
Rhizophoraceae (Figuras 10-276, ver 14.2.16) pertencem alguns 
dos generos mais importantes dos maguezais, Rhizophora , Bru- 
guiera , Kandelia e Ceriops. Raizes aereas, raizes respiratorias e 
vivipariedade sao provaveis adaptaqoes as condiqoes especiais 
destas comunidades tropicais costeiras. 

As Euphorbiaceae apresentam flores unissexuadas com 
gineceu supero, tricarpelar, com um ou dois rudimentos 
seminais anatropos por loculo. Sao plantas lenhosas ou 
herbaceas com folhas normais, com estipulas, em parte 
tambem plantas com folhas muito reduzidas, nas quais 
o caule realiza a fotossintese. Ha muitos representantes 
com caules suculentos no grande genero Euphorbia (cer- 
ca de 2.000 especies) nas savanas e semi-desertos africa- 
nos (Figura 10-277). Estes se assemelham externamente 
aos cactos e sao excelentes exemplos de convergencia. As 
folhas sao reduzidas e as estipulas sao diferenciadas em 
espinhos. As flores e inflorescencias sao muito diferentes 
na familia. Um perianto duplo e encontrado, por exem- 
plo, na especie oleaginosa tropical Jatropa curcas (Figura 
10-277). Flores com perianto simples sao encontradas, 
por exemplo, no azougue ( Mercurialis ). O perianto destas 
especies anemofilas e trimero. As flores estaminadas pos- 
suem um grande numero de estames e nas flores pisti- 
ladas encontram-se, alem do gineceu, tres estaminodios. 


A especie monoica Riccinus communis (Figura 10-277), 
arborea da Africa tropical com grandes folhas digitadas 
que pode ser cultivada na Europa Central como plan¬ 
ta anual, tern flores com perianto pentamero e estames 
ramificados-arborescentes. As sementes fornecem o oleo 
de ricino ou oleo de castor*, importante do ponto de vista 
tecnico, e que contem proteinas toxicas. 


* N. de T. Tambem denominado oleo de mamona. 



Figura 10-276 Malpighiales, Rhizophoraceae. A-C Rhizophoraceae 
com vivipariedade. A Rhizophora mucronata, caule com flores e fru- 
tos (0,2x). B, C Bruguiera gymnorhiza, fruto jovem e maduro em cor¬ 
te longitudinal e inteiro. - h, hipocotilo; c, cotiledones; p, pericarpo. 
(A segundo G. Karsten; B segundo K.von Goebel; C nach W. Troll.) 
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Flores muito simples (Figura 10-277) caracterizam 
as euforbias ( Euphorbia ). Estas sao reunidas em pseu- 
dantios complexos, denominados ciatios. Cada ciatio 
consiste em uma flor pistilada apical longopedicelada, 
curvada para baixo, na maioria das especies aperianta- 


da, circundada por cinco grupos de flores estaminadas 
pediceladas e aperiantadas, aparentemente dispostas em 
cincinio. Cada flor estaminada consiste em um unico 
estame, diferenciado do pedicelo apenas por uma cons- 
tri<;ao. A inflorescencia e envolvida por cinco bracteas 



Figura 10-277 Malpighiales, Euphorbiaceae. A, B Flores cT e 2 d ejatropa curcas e C, D Mercurialis annua com escamas do disco, androforo, 
estaminodios. E, F Riccinus communis, inflorescencia (0,5x) e frutos jovens em corte longitudinal. G-H Euphorbia. G E. resinifera, caule sucu- 
lento florido (lx); H-K ciatio, inteiro, em corte longitudinal e diagrama floral (glandulas ausentes em todos os casos); Lflor cT de E.platyphyllos 
com pedicelo e filete; M loculo do ovario (longitudinal) de E. myrsinites com rudimento seminal, funiculo, caruncula e obturador (esquematico); 
N fruto capsula septicida, dorsicida e septifraga com columela central de E. lathyris (ampliado). 0 Flor (cf) de Anthosema senegalense com pe- 
rigonio (ampliado; comparar com L). - a, androforo; c, caruncula; d, escamas do disco; f, filete; fu, funiculo; cc, columela central; o, obturador; 
p, perigonio; e, estaminodios; r, rudimento seminal; pe, pedicelo. (A, B segundo F. Pax; C, D segundo R.von Wettstein, modificado; E, F segundo 
G. Karsten; G segundo O.C. Berg e C.F. Schmidt; H, J, N, 0 segundo H. Baillon; K segundo A.W. Eichler, modificado; M segundo J. Schweiger.) 
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- os forofilos das inflorescencias estaminadas parciais 

- entre as quais encontram-se nectarios elipticos ou 
semicirculares. Estes ciatios sao, por sua vez, reunidos 
em inflorescencias compostas. Confirma-se que os ci¬ 
atios sao, de fato, inflorescencias pela constri^ao entre 
os estames e o pedicelo floral. Em outros generos (por 
exemplo, Anthostema) existe nesta posi^ao um perianto 
simples. O ciatio demonstra, portanto, que os pseudan- 
tios podem originar-se a partir da integra^ao de flores 
unissexuadas, sendo polinizados pelos insetos como 
uma flor bissexuada. Os frutos sao capsulas, cujas pare- 
des se separam por completo de uma columela central, 
lan^ando as sementes. 

Muitas Euphorbiaceae possuem latex toxico, que contem bor- 
racha. Assim, muitas das importantes especies de arvores lati- 
ciferas pertencem a esta familia, em especial Hevea brasiliensis , 
nativa do Amazonas, mas hoje cultivada em muitas regioes tro- 
picais, da qual provem a “borracha-do-para”, comercialmente 
importante no mundo todo. A especie brasileira Manihot gla- 
ziovii fornece a “borracha-do-ceara”. Como especie cultivada, 
pode-se ainda citar a Manihot esculenta (mandioca) de origem 
neotropica. Seus tuberculos ricos em amido (“amido-de-cassava”, 
M amido-de-yuca”, “tapioca”, “amido-de-mandioca”) precisam ser 
aquecidos antes do consumo, por causa da forma^ao de acido 
cianidrico. Algumas especies de Euphorbia fornecem tambem 
venenos para pesca e pontas de lan^a. 

As Rafflesiaceae, aparentemente relacionadas as Euphorbia¬ 
ceae sao endoparasitas, cujo tecido vegetativo cresce semelhante 
a um micelio por meio do hospedeiro. As flores, que irrompem 
de sua superficie (Figura 10-278) podem atingir, ate 1 m de dia- 
metro como em Rafflesia arnoldii , e sao, assim, as maiores flores 
conhecidas entre as angiospermas. 

As Oxalidales, caracterizadas principalmente por terem 
formato molecular, muitas vezes possuem sementes com 
uma camada externa fibrosa do tegumento interno do- 
tada de traqueides, assim como um tegumento externo 
com cristais. O Oxalis acetosella (trevo-azedo), da Eu- 


ropa Central, e um representante 
do genero muito grande Oxalis 
(cerca de 800 especies), com flo¬ 
res heterostilicas, pertencente as 
Oxalidaceae. 

O trevo-azedo tern folhas articuladas 
justapostas como um trevo. Na matu- 
ra^ao do fruto, as sementes sao espre- 
midas pela abertura da capsula ou sao 
lan^adas por ruptura explosiva e inver- 
sao das camadas externas carnosas da 
capsula. Na familia, o Averrhoa caram- 
bola (fruto-estrelado, carambola,) e co- 
mestivel. Em Cephalotus folliculares (Cephalotaceae), insetivora, 
algumas das folhas da roseta sao diferenciadas em cisternas mui¬ 
to semelhantes as das Nepenthaceae e Sarraceniaceae. 

As tres ordens anteriores (Celastrales, Malpighiales, Oxa¬ 
lidales) compartilham alguns caracteres relacionados aos rudi- 
mentos seminais com o segundo grupo de ordens das Rosideas, 
as Eurosideas II (em ingles, Malvideas). Isto significa que a bi- 
furca^ao da maioria das Rosideas em “Fabideas” e “Malvideas”, 
baseada em analises moleculares, nao se reflete em alguns carac¬ 
teres fenotipicos. 


Oxalidales 

Brunelliaceae: 1 genero/55 
especies, America tropical; 
Cephalothaceae: 1/1, 
sudoeste da Australia; Con- 
naraceae: cerca de 12/180, 
pantropical; Cunoniaceae: 
27/280, na maioria Hemis- 
ferio Sul; Elaeocarpaceae: 
12/605, pantropical, exceto 
Africa; Oxalidaceae: 6/770, 
tropical a subtropical, rara- 
mente em zonas temporadas 


Nas quatro ordens seguintes (Fabales, Rosales, Cucurbi- 
tales, Fagales), com endosperma muito reduzido, en¬ 
contram-se, com frequencia, simbioses com bacterias 
fixadoras de nitrogenio (por exemplo, Frankia , Rhizo- 
bium ), razao pela qual este e denominado “dado fixador 
de nitrogenio”. 

As Fabales com frequencia 
apresentam estipulas, o gineceu 
e na maioria das vezes coricarpi- 
co e com apenas um carpelo. As 
sementes tern um embriao gran¬ 
de e em geral verde. As Fabaceae 
(= Leguminosae) sao caracteriza¬ 
das por possuirem um unico car- 


Fabales 

Fabaceae: 

730 generos/19.400 espe¬ 
cies, cosmopolita; 
Polygalaceae: 18/1045, cos¬ 
mopolita; Quillajaceae: 1/3, 
America do Sul; Surianace- 
ae: 5/8, Mexico, Australia 



Figura 10-278 Rafflesiaceae. Flores e botao floral 
(anterior a esquerda) de Rafflesia schadenbergiana. 
(Fotografia segundo J. Barcelona.) 
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Figura 10-279 Fabales, Fabaceae, diagramas florais. A, B Mimosoideae A Mimosa pudica, B Acacia iophantha. C Cercidade, Cercis sili- 
quastrum. D Caesalpinioideae, Cassia caroiiniana. E, F Faboideae. E Vicia faba (sepalas ± concrescidas na base), F Laburnum anagyroides. 
(Segundo Q.W. Eichler.) 


pelo supero, do qual se origina um legume com abertura 
ventral e dorsal (leguminosas). As sementes sao em ge- 
ral desprovidas de endosperma e os embrioes armaze- 
nam amido, proteinas e, em parte, tambem lipidios, em 
especial nos cotiledones. As Fabaceae sao lenhosas ou 
herbaceas, com folhas alternas, diversificadamente pina- 
das, com estipulas conspicuas. As raizes possuem muitas 
vezes nodulos com bacterias simbioticas fixadoras de ni¬ 
trogenio, pertencentes ao genero Rhizobium e a outros 
generos aparentados. 

As Cercideae constituem um grupo-irmao do resto da familia. 
A elas pertence, por exemplo, a especie bastante plantada Cercis 
siliquastrum (arvore-de-judas), e cultivada e apresenta cauli- 
floria. As Caesalpinioideae (160 generos/1.930 especies) apre- 
sentam flores zigomorficas e corola com pre-flora^ao carenal 
(Figura 10-279). As duas petalas inferiores cobrem as duas late¬ 
rals e estas cobrem a petala superior. Os estames sao, em geral, 
livres. As Caesalpinioideae sao plantas lenhosas subtropicais e 
tropicais, em sua maioria, com folhas compostas paripinadas 
ou bipinadas. Os representantes ancestrais deste grupo nao mo- 
nofiletico nao apresentam nodulos nas raizes. Muito conhecida 
e, por exemplo, a (Ceratonia siliqua) alfarrobeira, com vagens 
indeiscentes e comestiveis. A este grupo pertence tambem o 
grande genero Cassia , com algumas especies usadas como plan¬ 
tas medicinais. 

Entre as Mimosoideae (85 generos/3.275 especies), as flo¬ 
res sao radiais e os estames multiplicados de forma secundaria 
(Figuras 10-279, 10-280). Tratam-se de plantas lenhosas e ervas 
tropicais ou subtropicais, em geral, com folhas bipinadas e pari¬ 
pinadas e flores pequenas reunidas em inflorescencias do tipo 
capitulo ou espiga. As flores sao tetrameras e chamam a aten^ao 
pelos longos e coloridos filetes. Os graos de polen sao distribui- 
dos em grandes aglomerados (poliades). A este grupo pertence 
a dormideira ou sensitiva (Mimosa pudica), uma erva pantropi- 
cal conhecida por seus rapidos movimentos de folha, e o genero 
Acacia , muito grande, que inclui diversas especies com filodios, 
assim como algumas plantas de formigas. A casca viva de algu¬ 
mas especies fornece borracha ou taninos. 

As Faboideae (476 generos/13.855 especies) possuem 
flores zigomorficas com pre-flora^ao vexilar. Suas “flo- 
res-borboleta”, em geral reunidas em inflorescencias ra- 


cemosas, possuem calice pentamero e gamossepalo. Na 
corola pentamera, geralmente dialipetala, a petala adaxial, 
o “vexilo”, se sobrepoe (no botao floral) as petalas laterals, 
as “alas”, e estas, por sua vez, sobrepoe-se as duas “carenas” 
abaxiais, que, com frequencia, formam uma “quilha” pela 
aderencia das margens internas. A quilha envolve os esta¬ 
mes, concrescidos na regiao dos filetes (todos os dez ou 
nove concrescidos e um livre) e que, por sua vez, envolvem 
o gineceu (Figura 10-281). 

As folhas podem ser imparipinadas ou paripinadas, digitadas 
( Lupinus ), trifolioladas ( Trifolium ) ou simples. Em diversos ge¬ 
neros (por exemplo, Vicia , Pisum ), no lugar do foliolo terminal 
e, tambem, do par superior de foliolos, ocorrem gavinhas. Como 
orgaos fotossinteticos principals podem atuar tambem estipulas 
(Lathyrus aphaca) ou o caule, em algumas especies com poucas 
folhas (giesta-das-vassouras: Cytisus scoparius , giesta: Genista , 
tojo: Ulex). 

As flores sao polinizadas em especial por abelhas e maman- 
gavas e apresentam diversas estruturas que ocasionam a emer- 
sao ou expulsao do polen das anteras, quando sao pressionadas 
as alas ou a quilha, que servem como local de aproxima^ao do 
polinizador em voo. Os legumes podem diferenciar-se em lo- 
mentos (desagregam-se em partes com uma semente cada) ou 
em nozes. 

A subfamilia Faboideae, com grande numero de especies, e 
cosmopolita. Nos tropicos predominam as formas lenhosas e, em 
regioes extra-tropicais, as formas herbaceas. Como plantas fixa¬ 
doras de nitrogenio, preferem solos secos, pobres em nitrogenio 
ou ricos em calcario, sendo frequentes nas estepes e zonas aridas 
da Eurasia. Neste grupo tambem estao, por exemplo, muitas das 
mais de 2.000 especies de tragacanto ( Astragalus ). Plantas com 
flores-borboleta sao tambem muito importantes em varias co- 
munidades vegetais da Europa Central. 

As Faboideae tern uma expressiva importancia economi¬ 
ca. Algumas sao forrageiras importantes, que crescem bem 
em solos pobres em nitrogenio e, quando misturadas ao solo 
durante o seu preparo, podem ser utilizadas como adubo ver- 
de (varias especies de trevos: Trifolium pratense , T hybridum , 
T. repens , T. incarnatum ; alfafa: Medicago sativa ; esparceta: 
Onobrychis viciifolia; serradela: Ornithopus sativus ; tremo¬ 
los: Lupinus angustifolius , L. luteus). Outras especies, com 
suas sementes ricas em proteina, amido e muitas vezes oleo, 
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Figura 10-280 Fabales, Fabaceae, Mimosoideae, Acacia. A, B A. catechu, ramo florido (0,5x) e flor (5x). C, D A. nicoyensis da Costa 
Rica. Ramo (reduzido) com espinhos estipulares apresentando cavidades produzidas e habitadas por formigas; folhas com nectarios 
extraflorais e corpos beltianos ( Beltsche Korperchen ) nos foliolos (D) (ampliado). - e, espinhos estipulares; c, corpo beltiano; ee, espi¬ 
nhos estipulares com cavidades produzidas por formigas; n, nectarios. (A segundo O.C. Berge e C.F. Schmidt; B segundo FI. Baillon; C, 
D segundo F. Noll.) 



Figura 10-281 Fabales, Fabaceae, Faboideae. A Astragalus gummifer, ramo florido com espinhos foliares (0,5x). B, C Pisum sativum. B Flor 
inteira (lx) e C flor dissecada (1,2x); calice, corola composta de vexilo, alas e quilha, estames (9+1), assim como o pistilo com urn so carpelo 
com estigma e rudimentos seminais (pontilhado). - v, vexilo; o, ovario; a, alas; c, calice; e, estigma; q, quilha; et, estames. (Segundo F. Firbas.) 
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Figura 10-282 Polygalaceae. Flor de Polygala myrti- 
folia. Petala abaxial com apendice. Diagrama floral de 
Polygala com calice, corola, oito estames, disco e ova- 
rio. - c, corola; d, disco; o, ovario; ca, calice; e, estame. 
(Segundo A.W. Eichler; Fotografia segundo C. Erbar.) 



fornecem importantes nutrientes (favas: Viciafaba; ervilhas: 
Pisum sativum; grao-de-bico: Cicer arietinum; lentilha: Lens 
culinaris; feijoes: Phaseolus vulgaris, P. coccineus; soja: Glycine 
max; amendoim: Arachis hypogaea). No amendoim, os frutos 
(indeiscentes) sao enterrados pelo crescimento da parte in¬ 
ferior do gineceu, para entao amadurecerem. Entre os repre- 
sentantes lenhosos importantes esta a ( Robinia pseudoacacia) 
falsa-acacia, especie do leste da America do Norte utilizada 
para o reflorestamento de areas secas e terrenos baldios, que 
se tornou muito invasiva nos locais onde foi introduzida. As 
especies toxicas ( Laburnum anagyroidesY laburno, do sul da 
Europa, e glicinia ( Wisteria sinensis ), do leste da Asia, sao cul- 
tivadas como ornamentais. 

Devido a diferencia^ao petaloide de duas sepalas e a for¬ 
ma de barco da petala abaxial, com um apendice apical, as flo- 
res de muitas Polygalaceae (por exemplo, poligala: Polygala, 
Figura 10-282) apresentam uma semelhan^a superficial com 
as flores das Faboideae. 


Rosales 

Barbeyaceae: 

1 genero/1 especie, Africa, 
Arabia; Cannabaceae: 2/3, 
Flemisferio Norte; Dirachma- 
ceae: 1/2, Somalia, Socotra; 
Eleagnaceae: 3/50, maioria 
Flemisferio Norte tempera- 
do; Moraceae: 40/1.000, 
cosmopolita; Rhamnaceae: 
55/900, cosmopolita, maio¬ 
ria tropical a subtropical; 
Rosaceae: 100/3.000, cos¬ 
mopolita, frequentemente 
em zonas temperadas a sub¬ 
tropical; Ulmaceae: 6/30, 
cosmopolita; Urticaceae: 
45/700, cosmopolita, maio¬ 
ria tropical a subtropical 


As Rosales sao caracterizadas pela 
formaqao de um hipanto (que, po- 
rem, se perdeu em muitas familias) 
e sementes com pouco ou nenhum 
endosperma. Muitos representan- 
tes da ordem sao plantas lenhosas 
com estipulas. 

As Rosaceae, com muitas es¬ 
pecies representadas na flora eu- 
ropeia, incluem plantas lenhosas e 
herbaceas com folhas alternas sim¬ 
ples ou compostas, com estipulas. 
As flores radiais possuem muitas 
vezes um androceu numeroso por 
multiplicaqao secundaria dos es¬ 
tames. Variaqoes sao encontradas 


* N. de T. Chamada de “chuva-de-ouro” (Gololhegen ), nao deve ser 
confundida com algumas especies de Cassia , que tambem recebem 
essa denomina<;ao. 


principalmente no gineceu coricarpico e no fruto (Figuras 
10-283 e 10-284). 

Em geral, as Rosoideae apresentam inumeros carpelos, que se 
desenvolvem em nuculas ou fruticulos petreos monospumi- 
cos (Figuras 10-283, 10-284), e com numero cromossomico 
de x = 7, assim como alguns caracteres quimicos proprios. 
Em driade-branca ( Dryas ) e erva-benta ( Geum ) os estiletes 
alongados, diferenciados em apendices plumosos ou gan- 
chos, participam da dispersao dos fruticulos. As nuculas 
podem tambem permanecer agregadas pelo crescimento do 
eixo floral. Na rosa (Rosa), as nuculas sao aprofundados no 
receptaculo concavo da flor; no morango (Fragaria), o eixo 
floral conico e carnoso e cravejado por fora com nuculas. 
Framboesa ( Rubus idaeus) e amora-preta (R. fruticosus agg.) 
sao fruticulos drupoides agregados. Na maioria dos casos, as 
Amygdaloydeae (= Prunoideae), por exemplo, do genero Pru- 
nus, possuem apenas um carpelo que se desenvolve em um 
fruto drupoide e numero cromossomico de x = 8. Seu unico 
carpelo, nao concrescido com o receptaculo floral concavo, 
desenvolve por fora a polpa do fruto, por dentro um pirenio 
rigido, com uma unica semente (Figuras 10-283 e 10-284), 
como na cerejeira ( Prunus avium), cerejeira-azeda (P. cera- 
sus), a ameixeira (P. domestica), o pessegueiro (P. persica), o 
damasco (P. armeniaca) e a amendoeira (P. amygdalus, com 
mesocarpo coriaceo). Chama a aten^ao nestes (e, em parte 
nas Pyroideae) a presen^a de glicosidios cianogenicos nas se¬ 
mentes e tambem em outras partes da planta (Figura 10-193). 
As Pyroidae (= Maloidae) possuem entre 2-5 carpelos inferos 
e numero cromossomico de x = 17. O fruto e em geral um 
porno (Figuras 10-283 e 10-284). Em Crataegus (pilriteiro) e 
Mespilus germanica (nespera) o endocarpo, e lenhoso e o fruto 
contem um numero de fruticulos drupoides correspondente 
ao numero de carpelos. No marmeleiro ( Cydonia oblonga), na 
pereira (Pyrus), na macieira ( Malus) e no genero Sorbus (por 
exemplo, Sorveira-brava: S. aucuparia, sorveira-da-europa: S. 
domestica) o endocarpo pluricarpelar e papiraceo e envolve 
varias sementes. Neste caso, a polpa do fruto contem grupos 
isolados de celulas petreas. Os generos da antiga Spiraeoideae, 
com foliculos polispermicos (Figuras 10-283 e 10-284), nao 
constituem um grupo monofiletico, estando distribuidos na 
arvore geneologica das Rosaceae. 
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Figura 10-283 Rosales, Rosaceae. Cortes longitudinals das flores de A Spiraea lanceolata, B Fragaria vesca (1,5x), D Rosa canina (0,75x), E 
Pyrus communis (1,5x) e F Prunus avium (1,5x). C filotaxia helicoidal (1-5) das sepalas progressivamente simplificadas no verticilo do calice 
quincuncial de Rosa (ver tambem Figura 4-6). (A, B, D-F segundo F. Firbas; C segundo K. von Goebel.) 


As Rosaceae pertencem os generos muito diversificados por 
agamospermia Rosa , Rubus e Alchemilla. Anemofilia e encontra- 
da eventualmente em Sanguisorba. 

Alem dos frutos do morango, da framboesa e da amora-pre- 
ta, inumeras arvores frutiferas sao economicamente importan- 
tes. Destas, ma^as, peras e cerejas possuem na Europa Central 
tambem formas selvagens que ja eram coletadas no inicio da 
Idade da Pedra, junto com o abrunheiro-bravo ( Prunus spinosa ), 
o azereiro (P. padus) e outras especies. Marmeleiro, nesperei- 
ra-europeia, amendoeira, cerejeira-azeda, assim como a maioria 
das ameixeiras sao originarias da Asia, onde tambem as formas 
selvagens de macieiras, pereiras e cerejeiras sao mais diversifica- 


das. O damasco e originario do Turquistao ate o oeste da China, 
o pessego da China. Suas formas cultivadas foram dispersadas na 
Europa desde a epoca greco-romana. 

As flores das Rhamnaceae apresentam apenas um verticilo 
antepetalos de estames e ovarios medios a inferos. Nesta fami- 
lia, assim como na familia Eleagnaceae, encontram-se simbioses 
com Frankia , tornando possivel a assimila^ao de nitrogenio mo¬ 
lecular. Nas Eleagnaceae, lenhosas, cobertas com tricomas esca- 
miformes e, por isto, brilhante-prateadas, o calice e petaloide, a 
corola falta e o gineceu consiste de um ovario infero com um 
rudimento seminal. A esta familia pertence o espinheiro-do-mar 
(Hippophae rhamnoides). 



Figura 10-284 Rosales, Rosaceae. Cortes longitudi¬ 
nals de frutos (esquematicos) de A Spiraea, B Poten- 
tilla, C Fragaria, D Rosa, E Rubus, F Mespilus, G Malus 
e H Prunus. Polpa do fruto pontilhada, feixes vascula- 
res tracejados, partes duras da parede do fruto ou da 
testa da semente pretas. (Segundo F. Firbas.) 
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No passado, todas as demais familias de Rosales (exceto 
Dirachmaceae) foram reunidas a ordem Urticales. Elas sao 
caracterizadas por apresentarem cistolitos de carbonato 
de calcio esfericos em celulas isoladas, flores inconspicuas 
com, no maximo, cinco estames, assim como gineceu uni¬ 
locular formado por dois carpelos e um unico rudimen- 
to seminal. As flores das Ulmaceae sao bissexuais (Figura 
10-285). Sao plantas lenhosas sem latex, representadas na 
Europa Central pelo olmo. Possuem folhas alternas disti- 
cas, assimetricas e flores reunidas em umbelas, das quais se 
originam frutos ja na fase de expansao foliar. 

A mortandade de olmos, observada pela primeira vez em 1919 
na Holanda, deve-se a um fungo ( Ceratocystis ulmi ), transmitido 
pela broca do olmo. 


Todas as demais familias possuem flores unissexuais. As 
Moraceae (Figura 10-286) sao, na maioria, plantas lenhosas 
com latex. Este e aproveitado principalmente da especie mexi- 
cana Castilla elastica e da especie asiatica Ficus elastica , para a 
obten^ao de borracha. Muitas vezes, ocorrem inflorescencias 
e infrutescencias peculiares. Por exemplo, os pequenos frutos 
das inflorescencias pistiladas das especies monoicas ou dioicas 
das amoreiras ( Morus ) fusionam-se por meio das pe^as do pe- 
rianto, que se tornam carnosas e formam as amoras comestiveis 
(Figura 10-285). A amoreira-branca (M. alba) e o alimento do 
bicho-da-seda. As infrutescencias comestiveis da especie indo- 
malasica fruta-pao ( Artocarpus ) tern estrutura semelhante as de 
Morus. Nos generos Dorstenia e Castilla , as flores e frutos isola- 
dos sao inseridos em um eixo piano ou concavo e, em Ficus (com 
cerca de 750 especies) estes sao encerrados em uma estrutura oca 
em forma de jarro que, junto com o perianto, torna-se carnosa. 



Figura 10-285 Rosales. A-D Ulmaceae: Ulmus minor. A Ramo florffero, B frutificado (cerca de 0,33x), C diagrama floral, D flor isolada bisse- 
xual (ampliada). E-J Moraceae: diagrama das flores E cf e F $ de Morus alba. G Inflorescencia de Morus nigra, H inflorescencia de Dorstenia 
contrayerva e J Castilla elastica (longitudinal) (todas cerca de lx ou ligeiramente ampliados, ver tambem Figura 10-215 H-L). K-N Cannabace- 
ae: Humulus lupulus. K ramo florido cf, L ramo frutificado 9 (0,5x), M inflorescencia parcial 9 com forofilo e duas flores 9 com rudimento 
perigonal em forma de bainha (ampliado); N flor cf de Cannabis sativa (ampliada). (A, B, K-M segundo G. Karsten; C, E, F segundo A.W. Eichler; 
D, FI, J segundo A. Englers Syllabus; G segundo P.E. Duchartre; N segundo J. Graf.) 
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Figura 10-286 Moraceae. Infrutescencias de Ficus 
carica (A) e Artocarpus heterophylla (B). (Fotografia 
B segundo C. Erbar.) 


Na figueira-do-mediterraneo (F. carica) estas infrutescencias sao 
comidas como figos. Muitas especies de Ficus sao plantas lenho- 
sas perenifolias das florestas tropicais, com frequencia sao arvo- 
res de grande porte. A especie asiatica F. bengalensis ( banyan) 
germina sobre ramos de arvores e se desenvolve primeiro como 
epifito. A planta lan^a suas raizes em dire^ao ao solo. Confor- 
me se desenvolvem, essas raizes colunares estrangulam o supor- 
te. Como sempre novas raizes lan^adas dos ramos horizontais 
atingem o solo, forma-se a partir de uma plantula uma “floresta” 
inteira. Este comportamento e encontrado tambem em outras 
especies. Ficus benjamini e bastante cultivada como planta de 
interiores. Ficus apresenta uma rela^ao muito estreita com seu 
polinizador, um tipo de vespa, que completa seu ciclo dentro das 
inflorescencias e infrutescencias. 

As Cannabaceae, herbaceas (Figura 10-285) e sem latex, 
pertencem o lupulo e o canhamo. O lupulo ( Humulus 
lupulus) e uma trepadeira perene dioica com eixo cau- 
linar espinhento, nativa das florestas aluviais e inunda- 
das. Suas infrutescencias estrobiliformes apresentam 
forofilos chamativos com glandulas de resina e substan- 
cias amargas, que justificam o uso da especie em desti- 
larias e como planta medicinal. O canhamo ( Cannabis 
sativa) e originario do sul da Asia. Esta especie tambem 
e dioica, porem anual. O canhamo e cultivado principal- 
mente pelas suas fibras floematicas com 1-2 m de com- 
primento, mas tambem pelas sementes ricas em oleo. Os 
apices secos dos ramos de diversas formas sao consu- 
midos como marihuana , a resina como haxixe. As Ur- 
ticaceae apresentam rudimentos seminais atropos. No 
botao das flores estaminadas, os estames encontram-se 
tensionados em uma curvatura; durante a antese, cata- 
pultam o polen pulverulento. Em muitos generos (por 
exemplo, Pilea ), os frutos sao catapultados de modo se- 
melhante pelos estaminodios. Muitas Urticaceae, como 
a urtiga ( Urtica ), possuem tricomas urticantes. Como 
plantas fornecedoras de fibras, sao importantes Urtica 
dioica e, principalmente, a especie asiatica Boehmeria 
nivea (rami). 

As Cucurbitales sao em geral herbaceas e com fre¬ 
quencia apresentam folhas com nervuras secundarias 


palmadas, bordo dentado caracte- 
ristico e nao possuem ceras epicu- 
ticulares. As flores sao unissexua- 
das e algumas familias apresentam 
gineceu infero com esthetes livres 
e placentaqao parietal, porem com 
placenta ou paredes laterais dos 
carpelos bastante desenvolvidos, 
que podem tocar-se no centro da 
cavidade do ovario. As Cucurbi- 
taceae apresentam corola gamope- 
tala e gavinhas caulinares (Figura 
10-287). Os feixes vasculares sao 
bicolaterais. As flores sao unisse- 
xuadas, em plantas monoicas ou 
dioicas (por exemplo, nas especies 
da Europa Central, Bryonia alba e B. dioica , respectiva- 
mente). Nas flores estaminadas os cinco estames possuem 
apenas uma teca (monoteca), estao em geral concrescidos 
em grupos (por exemplo, 2+2+1) ou todos concrescidos 
(Figura 10-287). Eles sao dobrados ou curvados em S (Fi¬ 
gura 10-288). Dos ovarios, quase sempre tricarpelares e 
nao septados, desenvolvem-se bagas com casca espessa 
(Figura 10-287). 


Cucurbitales 

Anisophylleaceae: 4 gene- 
ros/34 especies, pantropical; 
Begoniaceae: 2/1.400, 
pantropical; Coriariaceae: 
1/5, Mexico ate o Chile, 
regiao Mediterranea oci- 
dental, Himalaia ate Japao, 
Nova Guine, Nova Zelandia; 
Corynocarpaceae: 1/6, Nova 
Zelandia, nordeste da Austra¬ 
lia, Nova Guine; Curcubitace- 
ae: 118/845, Cosmopolita; 
Datiscaceae: 1/2, oeste da 
America do Norte, sudoeste 
e centro da Asia; Tetramela- 
ceae: 2/2, sul e sudeste da 
Asia, Australia 


Representantes conhecidos da familia sao a abobora ( Cucurbita 
pepo , com cultivares fornecedoras de verdura e sementes ricas 
em oleo), originaria da America tropical, o pepino ( Cucumis 
sativus ), originario da Asia tropical, o melao ( Cucumis melo ), 
de polpa carnosa amarela, a melancia ( Citrullus lanatus ), com 
polpa vermelha, a cabala ( Lagenaria siceraria ), utilizada nos tro- 
picos como recipiente, a esponja vegetal (Luffa aegyptiaca) e o 
pepino-de-sao-gregorio ( Ecballium elaterium ), do Mediterraneo. 
As Begoniaceae, com folhas assimetricas, sao muito cultivadas 
como plantas ornamentals. 


As familias das Fagales sao representadas por arbustos ou 
arvores anemofilas, com tricomas glandulares ou estre- 
lados. As flores, unissexuadas, mas de distribuiqao mo- 
noica, apresentam um perianto simples e reduzido e um 
ovario infero com muito poucos rudimentos seminais por 
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Figura 10-287 Cucurbitales, Cucurbitaceae. A-E Bryonia alba. A Ramo florido, B ramo frutificado, C raiz tuberosa (cerca de 0,25x), D flor c? 
e E flor $ (cerca de 2x). F, G Citrullus colocynthis, diagrama das flores cf e 2- Frutos de H Cucurbita pepo (aproximadamente 0,17x) e J, K 
Cucumis sativus (aproximadamente 0,33x). (A-E, H-K segundo G. Hegi; F, G segundo A.W. Eichler.) 


Fagales 

Betulaceae: 6 generos/110 
especies, zonas temperadas 
do Hemisferio Norte, Andes; 
Casuarinaceae: 4/95, Aus¬ 
tralia, sudeste da Asia, Mada¬ 
gascar; Fagaceae: 7/670, zo¬ 
nas temperadas a tropicais, 
na maioria Hemisferio Norte; 
Juglandaceae: 7-10/50, Eura¬ 
sia temperada e sub-tropical 
e America; Myricaceae: 

3/57, cosmopolita; Notho- 
fagaceae: 1/35, Hemisferio 
Sul; Rhoipteleaceae: 1/1, 
sudoeste da China, Vietna do 
Norte; Ticodendraceae: 1/1, 
America Central. 


carpelo. O tubo polinico penetra 
pela calaza no rudimento seminal 
(imaturo) e os frutos sao em geral 
nozes com uma semente sem en- 
dosperma. 

Nas Fagaceae ocorrem tres 
(raramente mais) carpelos (Figura 
10-289). As flores pistiladas apre- 
sentam dois verticilos trimeros no 
perianto, variando nas flores es- 
taminadas o numero de peqas do 
perianto e de estames. Os frutos 
sao envolvidos por uma camada 
lignificada e recoberta de escamas 
ou aculeos, a cupula, originada 
pela fusao de partes estereis da in- 
florescencia. 


Na castanha (Castanea sativa) encontra-se em parte a polini- 
za^ao por insetos; as flores estaminadas sao dispostas em inflo- 
rescencias rigidas e a cupula contem ate tres frutos comestiveis 
(maronas). Por causa de seus frutos, esta especie foi introduzida 
pelos romanos nas regioes mais quentes da Europa Central. Na 
faia (Vagus sylvatica ), uma especie anemofila, as flores estamina¬ 
das estao dispostas em capitulos e as flores pistiladas em dicasios 
bifloros. A cupula, que se abre com quatro valvas, contem duas 
nozes triangulares, ricas em oleo. Os dicasios estaminados e pis- 
tilados do carvalho ( Quercus ) sao unifloros. Como consequen- 
cia, apenas um fruto e encontrado na cupula escamosa (bolotas). 
Junto com a madeira valiosa para a constru^ao civil e fabrica^ao 


de moveis, tambem a casca do carvalho e utilizada em curtumes. 
A corticeira (Q. suber ), fornecedora das rolhas de garrafa cresce 
na regiao mediterranea. 

Com Nothofagus , as Nothofagaceae, antes incluidas nas 
Fagaceae, distingem-se pela morfologia do polen e pelos rudi- 
mentos seminais com apenas um tegumento. Nothofagus e dis- 
tribuido nos continentes do Hemisferio Sul, exceto na Africa, 



Figura 10-288 Cucurbitaceae. Flores de Trichosanthus cucumeria 
com petalas franjadas. (Fotografia segundo I. Mehregan.) 
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e conhecido como fossil da Antartida. A familia e interpretada 
hoje como grupo-irmao de todas as demais familias das Fagales. 

As Betulaceae possuem apenas dois carpelos. Flores an- 
cestrais sao, sem exce^ao, dimeras, outras continuam a 
ser reduzidas. Os estames sao com frequencia divididos. 
As nozes sao nuas ou cobertas por um envoltorio. Na be- 
tula ( Betula ; Figura 10-290) e no amieiro ( Alnus ; Figura 


10-290), os frutos sao assentados na axila de escamas for- 
madas pela fusao dos profilos com o forofilo. Na betula, 
estas escamas caem na matura^ao dos frutos; no amieiro, 
porem, lignificam-se e permanecem na infrutescencia, que 
toma a aparencia de um estrobilo. Na aveleira ( Corylus ), 
no carpino ( Carpinus ) e no bordo ( Ostrya) os frutos sao 
cobertos por um envoltorio que consiste dos profilos e fo¬ 
rofilo. No carpino este envoltorio serve de orgao flutuador. 



Figura 10-289 Fagales, Fagaceae. A-C Diagrama do dicasio 2 de A Castanea, B Fagus, C Quercus (forofilo e profilos preto, cupula pontilha- 
da, perigonio branco, flores ou forofilos e profilos ausentes * ou pontilhados; ver tambem o esquema na Figura 10-290A). D-H Fagus sylvatica. 
D Ramo florido, E flor c? e F flor 2 com perigonio, G cupula com duas nozes, H noz em corte transversal com o cotiledone do embriao dobra- 
do. (D, G lx; E, F, FI ampliados). J-P Quercus robur. J Ramo florido, K flor c? com estames, L flor 2 inteira e M em corte longitudinal (com es- 
tigma, estilete, perigonio, ovario, rudimentos seminais e cupula) (K-M ampliados), N infrutescencia, O cupula madura, P sementes, em corte 
longitudinal e transversal. - a, a’, p, p’, profilos; f, forofilo; c, cupula; o, ovario; e, estilete; es, estigma; p, perigonio; s, rudimentos seminais. 
(A, B segundo A.W. Eichler; C segundo K. Prandt e W. Troll; D-FH segundo G. Karsten; J-P segundo A.F.W. Schimper e E.C.Berg e C.F. Schmidt.) 
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Os amieiros vivem em simbiose com Frankia , bacteria fixadora 
de nitrogenio. 

Na aveleira (Corylus avellana ), uma especie das florestas e 
bosques da maior parte da Europa, que floresce cedo, as inflores¬ 
cencias ja estao formadas nos ramos do ano anterior. Nas curtas 
inflorescencias pistiladas, envoltas por escamas, apenas os estig- 


mas vermelhos sao expostos. As pesadas avelas, dispersadas por 
aves e esquilos, contem um embriao rico em lipidios. 

As Rhoipteleaceae e Juglandaceae apresentam folhas 
compostas, ao contrario das familias ate agora apresenta- 
das. As Jugladaceae, por exemplo, a nogueira (Juglans re- 



Figura 10-290 Fagales, Betulaceae. A Diagrama das inflorescencias parciais dicasiais c? (esquerda) e 2 (direita); acima esquema: no eixo 
do forofilo f flor A, no eixo de seus profilos ae pas flores B’ e B, com os profilos a’p’ e a, p; flores ou pegas do perigonio ausentes: * ou 
tracejadas. B-G Alnusglutinosa, ramo florido e folhas (B), dicasios cT e 2 com forofilos e profilos (E), amentos 2 (D), infrutescencia (F) e noz 
(G) (B lx, C-G ampliados.) H-N Betula pendula. Ramo florido e folhas (H), dicasios J cf e L 2, K estame dividido, M infrutescencia e N noz 
alada (H, M 0,67x, demais ampliados). (A segundo A.W. Eichler, modificado; B-N segundo G. Karsten.) 
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gia ), possuem flores unissexuadas. As nozes (Figura 
10-291) sao drupas, cujo pirenio (carogo) se abre na ger- 
minagao por uma linha longitudinal previamente forma- 
da. Nas sementes comestiveis as reservas nutritivas estao 


armazenadas nos cotiledones ricos em lipidios e multiplas 
vezes lobados. 


Huertales 

Dipentodontaceae: 1 gene- 
ro/1 especie, sul da China, 
Burma; Gerradinaceae: 1/ 2 
leste da Africa; Tapisciaceae: 
2/5, China, Caribe, America 
do Sul 


Brassicales 

Akaniaceae: 2 generos/2 es- 
pecies, Australia, China; Ba- 
taceae: 1/2, America, Nova 
Guine, Australia; Brassicace- 
ae: 338/3.710, cosmopolita, 
maioria em zonas tempera- 
das; Capparaceae: 16/480, 


Eurosideas II (em ingles Malvids) 
As Eurosideas II pertencem as 
Huertales, Brassicales, Malvales e 
Sapindales. Neste grupo, o gine- 
ceu apresenta estilete simples e as 
sementes possuem pouco endos- 
perma. 

O carater preponderante da 
ordem Brassicales e a existencia 
de glucosinolatos e da enzima mi- 
rosinase. Em caso de ferimentos, a 
mirosinase presente no citoplasma 
entra em contato com os glucosi¬ 
nolatos dos vacuolos e, com isso, 
libera um glicosidio, que atua na 


defesa contra herbivoros. Fora das 
Brassicales, estes glucosinolatos sao 
produzidos apenas no genero Drype- 
tes (Putranjivaceae). Outros caracte- 
res da ordem sao a placentagao parie¬ 
tal, assim como os embrioes verdes. 

Na ordem, familias basais, por exemplo, 
Caricaceae, Moringaceae e Tropaeolace- 
ae, apresentam flores pentameras e em¬ 
brioes retos. As Caricaceae sao conheci- 
das por Carica papaya (papaia, mamao) 
e Tropaeolum majus capuchinha, com 
flores zigomorfas esporadas, muitas vezes 
cultivada, pertencente as Tropaeolaceae. 
A maioria das demais familias caracte- 
riza-se pelas flores tetrameras e embri¬ 
oes curvos ou dobrados. Flores pouco 
zigomorfas ocorrem nas Resedaceae, 
representadas na Europa Central por 
especies do genero Reseda (reseda). As 
Capparaceae consistem em um circulo 


cosmopolita, maioria 
tropical a subtropical; Ca¬ 
ricaceae: 4-6/34, America 
tropical, Africa; Cleoma- 
ceae: 10/300, maioria na 
America; Embligiaceae: 
1/1, oeste da Australia; 
Gyrostemonaceae: 5/18, 
Australia; Koeberliniaceae: 
1/1, America; Limnan- 
thaceae: 1-2/8, America 
do Norte; Moringaceae: 
1/12, Africa ate India; 
Pentadiplandraceae: 1/1, 
oeste da Africa; Rese¬ 
daceae: 6/77, oeste da 
Eurasia, Africa, America 
do Norte; Salvadorace- 
ae: 3/11 paleotropical; 
Setchellanthaceae: 1/1, 
Mexico; Tovariaceae: 1/2, 
America tropical; Tropaeo¬ 
laceae: 1 /95, America 



Figura 10-291 Fagales, Juglandaceae. A-E Juglans regia. A Ramo florido com inflorescences cf e 2; B flor cf, C flor 2 e diagramas corres- 
pondentes com forofilo, profilos e tepalas, assim como estigma; D drupa por ocasiao da liberagao exocarpo (retirado na frente) do pirenio; E 
pirenio em corte transversal e longitudinal (mediano) com endocarpo (esclerocarpo), falsa sutura e linha de abertura mediana, septo trans¬ 
versal (= septo verdadeiro) e septo mediano (= falso septo), assim como embriao com cotiledones e plumula. Frutos de F Engelhardtia sp. e 
G Pterocarya sp., com forofilo e profilos como orgaos flutuadores. - f, forofilo; e, exocarpo; sv, septo verdadeiro; fs, falso septo; c, cotiledone; 
m, mediana; et, estigma; p, tepalas; pi, plumula; ec, esclerocarpo; pi, pirenio; pr, profilos. (A segundo G. Hegi; B, C, E segundo 0. von Kirchner, 
F. Firbas e A.W. Eichler; D segundo W. Troll; F-G segundo P. Hanelt; todos um pouco modificados.) 
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de parentesco bastante lenhoso. Em Capparis spinosa , cujos bro- 
tos sao consumidos como alcaparras, o androceu consiste de um 
grande numero de estames. As Cleomaceae sao o grupo-irmao 
das Brassicaceae. 

As Brassicaceae (= Cruciferae) estao bem caracterizadas 
por sua estrutura floral. Sao plantas herbaceas, perenes 
ou anuais com inflorescencias paniculadas sem flor ter¬ 
minal e sem forofilos. Suas flores assimetricas apresentam 
calice tetramero, quatro petalas alternas com as sepalas, 
dois estames externos curtos e quatro estames internos 
longos, um ovario supero formado por dois carpelos, ru- 
dimentos seminais pedicelados e um falso septo derivado 
da placenta (Figura 10-292). O fruto e na maioria das ve- 
zes uma siliqua. Na abertura, o septo membranoso onde 
se prendem as sementes, e tensionado entre a moldura 
constituida pelas placentas (replum), permanecendo pre- 
so ao pedicelo. As sementes sao formadas a partir de ru- 
dimentos seminais campilotropos e o embriao e rico em 
lipidios. 

Para a classificagao desta numerosa familia, foram importan- 
tes no passado a forma dos frutos (alem das siliquas deiscentes 
existem tambem frutos indeiscentes, esquizocarpos ou siliquas 
articuladas e nozes com uma ou poucas sementes), a forma e po- 
sigao do embriao na semente e a distribuigao dos nectarios. Re- 
sultados de analises de DNA demonstraram que o sistema com 
base nestes caracteres e muitas vezes artificial. 


As cruciferas sao distribuidas principalmente nas regioes ex- 
tratropicais no Hemisferio Norte, mas tambem ocuparam o 
Hemisferio Sul, por dispersao a distancia. Um grande numero 
de especies atingiu uma ampla distribuigao como plantas inva- 
soras e ruderais (por exemplo, Capsela bursa-pastoris , especies 
de Lepidium e Thlaspi). Como verduras e forragem, sao impor- 
tantes plantas cultivadas nas varias formas de couve (Brassica 
oleraceae )*, nabo-branco ( B . rapa subsp. rapa ), nabo (B. nabus 
subsp. rapifera ), nabo forrageiro e rabanete (Raphanus sativus). 
Como plantas oleaginosas e condimentares, sao importantes 
a colza ( Brassica napus subsp. napus ), a canola (B. rapa subsp. 
oleifera ), a mostarda preta e a mostarda branca ( Brassica nigra e 
Sinopsis alba), a raiz-forte (Armoracia rusticana) e muitas plan¬ 
tas ornamentals, por exemplo, os goivos (Erysimum = Cheirantus 
cheiri e Matthiola), iberis (Iberis), entre outras. Arabidopsis tha- 
liana (Figura 10-292), com ciclo muito curto e genoma muito 
pequeno, todo sequenciado, e hoje o objeto de estudo mais im- 
portante na pesquisa genetica de plantas. 

Malvales e uma ordem bem caracterizada pelo floema 
estratificado (camadas duras e macias alternadas), a exis- 
tencia de canais e cavidades mucilaginosos, folhas palmi- 
nerveas, tricomas estrelares e androceu muitas vezes cen- 
trifugamente multiplicados. As Thymelaeaceae, com um 
receptaculo concavo e calice com colora^ao corolinea e pe- 


* N. de T. Repolho, couve-verde, couve-flor, couve-de-bruxelas, 
brocolis, etc. 



Figura 10-292 Brassicales, Brassicaceae. A Arabidopsis thaliana. B Diagrama floral das Brassicaceae. C, D Flor com (2x) e sem perian- 
to (glandulas nectariferas na base da flor; 4x) (Cardamine pratensis). E-J Frutos de E Erysium cheiri (siliqua), F Capsela bursa-pastoris 
(siliqua), G Lunaria anua (siliqua, capas do fruto retiradas, septo hialino visivel), H /satis tinctoria (noz alada com uma a duas sementes), 
J Biscutella laevigata (esquizocarpo). K-M Cortes transversais da semente, diversas posigoes do embriao com cotiledones, hipocotilo e 
radicula, de K Erysimum cheiri (“pleurorriza”; 8x), LAIIiaria petiolada (“notorriza”; 7x), M Brassica nigra (“ortoploica”; 9x). - c, cotiledones; 
g, ginoforo; r, radicula; p, pedunculo. (A fotografia segundo R. Greissl, B segundo A.W. Eichler e J. Alexander; C, FI, J, M segundo F. Firbas; 
D, E-G, K-L segundo FI. Baillon.) 
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Malvales 

Bixaceae: 4 generos/21 
especies, patropical; 
Cistaceae: 6/175, 
cosmopolita, a maioria 
em zonas tropicais a 
temperadas; Cytina- 
ceae: 2/10, Mexico, 
Mediterraneo, Africa do 
Sul, Madagascar; Dipte- 
rocarpaceae: 17/680, 
pantropical, especial- 
mente Asia; Malvaceae 
s.l. inclusive Bomba- 
caceae, Malvaceae, 
Sterculiaceae, Tiliaceae: 
243/4.225, cosmopoli¬ 
ta; Muntingiaceae: 3/3, 
America tropical; Neu- 
radaceae: 3/10, Africa 
a India; Sarcolaenace- 
ae: 8/60, Madagascar; 
Sphaerosepalaceae: 
2/18, Madagascar; Thy- 
melaeaceae: 46/755, 
cosmopolita 


talas muito reduzidas, pertence, entre 
outras, o loureiro ( Daphne mezereum), 
especie latifoliada toxica nativa do oes- 
te da Eurasia, cujas flores rosa-violetas 
se abrem antes da expansao das folhas. 
As Cistaceae, com grande numero de 
estames livres, sao representadas nos 
maquis mediterraneos por varias es¬ 
pecies do genero arbustivo Cistus , que 
se caracterizam por resinas aromaticas 
e flores grandes, coloridas e efemeras 
(Figura 10-293). Especies de Helian- 
themum (heliantemo), Fumana e Tu- 
beraria tambem ocorrem na Europa 
Central. Nos tropicos asiaticos, as Dip- 
terocarpaceae (por exemplo, Diptero- 
carpus, Shored), muito utilizadas como 
fornecedoras de resina e madeira, sao 
integrantes importantes das florestas. 

Analises moleculares mostraram 
de modo claro que as Malvaceae, Ti¬ 
liaceae, Bombacaceae e Sterculiaceae, 
anteriomente ja de dificil delimita^ao, 


nao sao familias monofileticas. De acordo com o conheci- 


mento disponivel, o melhor que se pode fazer no momen- 
to e reunir estas familias nas Malvaceae, entao bastante 
ampliada. Assim, esta familia fica caracterizada por folhas 
palminervias, nectarios formados por tricomas glandula- 
res, na face interna das pe^as do perianto, pela posi^ao val¬ 
var das sepalas (bordos das sepalas vizinhas tocando umas 
as outras) e, muitas vezes, preflora^ao contorta das peta- 
las (Figura 10-294). O numero de estames e quase sempre 



Figura 10-293 Cistaceae. Flores e frutos de Cistus creticus. (Foto- 
grafia segundo P. Vargas.) 


ampliado por desdobramento centrifugal. Muitas vezes, 
forma-se um tubo em torno do estilete e concrescido a co- 
rola, a partir do alongamento conjunto das bases dos fei- 
xes de estames*. Com isso, e como se as anteras estivessem 
elevadas sobre uma coluna, o que inspirou o antigo nome 
da ordem “Columniferae” (Figura 10-294). As Malvales 
podem ser divididas em nove sub-familias. 

Os representates das Tilioideae, assim como alguns 
generos das Sterculioideae, possuem estames mais ou 
menos livres. Das Tilioideae, apenas a tilia ( Tilia ), com 
as especies tilia-de-folhas-pequenas ( Tilia cordata) e ti- 
lia-de-folhas-grandes (T. platyphyllos ), ocorrem na Euro¬ 
pa Central (Figura 10-294). 

Os demais representantes das Malvaceae em sentido amplo apre- 
sentam estames mais ou menos concrescidos entre si. Entre as 
Bombacoideae, estao, por exemplo, o genero Ceiba , cujos tri¬ 
comas da parede do fruto fornecem uma la (paina) sem valor 
textil, e Adansonia com A. digitata , o baoba africano, por exem¬ 
plo, que possui troncos acumuladores de agua e e polinizado por 
morcegos. O representante mais importante das Byttnerioideae 
e o cacau ( Theobroma cacao), nativo da America, e hoje muito 
cultivado nos tropicos, com folhas simples e ramos caulifloros 
(Figura 10-294). Seus grandes frutos indeiscentes contem nume- 
rosas sementes (grao de cacau) que fornecem gordura (manteiga 
de cacau) a partir de seus grandes embrioes e po de cacau, apos a 
prensagem parcial, alem do alcaloide teobromina. Especies tro¬ 
picais de Cola (Sterculionideae) do oeste da Africa contem ca- 
feina em suas sementes. 

Enquanto uma parte das antigas Bombacaceae e Sterculia¬ 
ceae possui anteras tetrasporangiadas, as anteras de outras 
partes destes grupos, assim como das Malvaceae em senti¬ 
do restrito, sao bisporangiadas. As Malvaceae em sentido 
restrito (Malvoideae), quase sempre herbaceas, sao carac- 
terizadas por polen pantoporado com superficie espinho- 
sa em suas anteras bisporangiadas. O gineceu pode consis¬ 
ts de 3-5 carpelos, mas tambem de ate 50 (Figura 10-294). 
O ovario se desenvolve em uma capsula plurispermica ou 
se abre em um numero de mericarpos monospermicos 
correspondente ao numero de carpelos. 

O algodoeiro ( Gossypium) apresenta variedades agriculturais 
arbustivas ou anuais, obtidas por alopoliploidiza^ao a partir de 
algumas especies asiaticas, africanas e americanas. Seu fruto e 
do tipo capsula. O algodao consiste de tricomas unicelulares 
(com ate 60 mm de comprimento) da casca da semente. Mui¬ 
to importante e tambem o oleo das sementes para a produ^ao 
de margarinas. As malvas ( Malva ), plantas herbaceas nativas da 
Europa Central, assim como as especies de Althaea, conhecidas 
como plantas ornamentals pelo hibisco (A. officinalis), uma anti- 
ga planta medicinal halofila e pela alteia (A. rosea), entre outras, 
possuem frutos deiscentes. 

As Malvales pertencem tambem as Cytinaceae, parasitos de 
raizes desprovidos de clorofila como, por exemplo, Cytinus, do 
mediterraneo. 


* N. de T. Esta estrutura e denominada androforo. 
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Figura 10-294 Malvales, Malvaceae. A-C Tilia. A Diagrama floral; B inflorescencia (lx), o pedicelo concrescido com um profilo alado; C noz 
(em corte transversal) com parede do fruto, uma semente madura com endosperma e embriao (4x) e uma semente atrofiada. D-F Theobroma 
cacao. D Ramo florido e frutificado (o ultimo bastante reduzido); E flor e F androceu com estaminodios longos (cerca de 2x). G Diagrama floral 
de Malva com caliculo. H botao floral (lx), J flor aberta, longitudinal (1,5x) com K estames concrescidos em forma de coluna com o estilete 
acima (5x); L fruto deiscente (4x) de Malva sylvestris. M Flor e N capsula aberta com os tricomas seminais de Gossypium herbaceum ou G. 
vitifolium (0,75x). - c, caliculo; p, profilo; e, embriao; es, endosperma; f, parede do fruto; s, semente; pd, pedicelo. (A segundo A.W. Eichler; B 
segundo O.C. Berg e C.F. Schmidt; C, M, N segundo R. von Wettstein; D-F segundo G. Karsten; G segundo F. Firbas; FI segundo FI. Schenck; 
J-L segundo H. Baillon.) 
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Sapindales 

Anacardiaceae: 70 gene- 
ros/985 especies, pantro- 
pical, raramente em zonas 
temperadas; Biebersteinia- 
ceae: 1/5, Grecia a oeste 
da Siberia, oeste do Tibete; 
Burseraceae: 18/550, pan- 
tropical; Kirkiaceae: 2/6, 
Africa e Madagascar; Melia- 
ceae: 52/621, pantropical, 
maioria no Velho Mundo; 
Nitrariaceae: 3/16, sul da 
Europa ate Asia, norte da 
Africa, Australia, America do 


As Sapindales, em geral tropi- 
cais-subtropicais, sao em sua maio¬ 
ria plantas lenhosas com folhas 
compostas ou partidas. A madeira 
contem incrustaqoes silicosas. Em 
geral pentameras e com simetria 
radial, as flores apresentam muitas 
vezes um disco intraestaminal se- 
cretor de nectar bem desenvolvido. 

Triterpenoides amargos e ca- 
vidades secretoras esquizolisigenas 
com oleos etereis e resinas sao en- 
contrados em Rutaceae, Simarou- 


Norte; Rutaceae: 161/1.815, 
cosmopolita, a maioria tro¬ 
pical; Sapindaceae inclusive 
Aceraceae, Hippocastane- 
aceae: 135/1.580, pantro¬ 
pical, raramente em zonas 
temperadas; Simaroubaceae: 
19/95, pantropical 


baceae e Meliaceae. O genero mais 
importante de Rutaceae e o Citrus 
(Figura 10-295). Suas especies, 
originarias do sul da Asia, peque- 
nas arvores perenifolias, sao hoje 
cultivadas em um grande numero 
em todas as regioes mais quentes. 
Entre elas estao C. sinensis (laranja), C. maxima (pome¬ 
lo), C. paradisi (toranja), C. limon (limao), C. medica (ci- 
dreira) e C. reticulata (bergamota)*. Os frutos citricos sao 
bagas**. Com frequencia e reconhecivel uma multiplicaqao 
dos carpelos e, em parte, tambem dos verticilos carpela- 


* N. de T. Esta especie tem diferentes nomes populares regionais, 
entre os quais vergamota, mandarina, tangerina, ponca, mexerica. 

** N. de T. Na literatura botanica este tipo especial de baga e chama- 
do hesperidio. 


res (laranja-de-umbigo). A polpa do fruto e formada por 
emergences ricas em suco, formadas na parte interna da 
parede do fruto e que crescem para dentro dos loculos. 
Phellodendron , do leste da Asia, e arboreo. Subarbustos 
e ervas perenes sao exemplificados por Dictamnus albus 
(dictamno), com flores pouco zigomorfas que gostam de 
calor e pela arruda (Ruta graveolesn, Figura 10-295), plan- 
ta do Mediterraneo com flores amarelo-esverdeadas. 

Triterpenoides amargos dominam nas Simaroubaceae e deter- 
minam o significado farmaceutico de cascas vivas e lenhos de 
Quassia , Simarouba e Picrasma. A arvore-do-ceu ( Ailanthus al- 
tissima ), e uma especie do leste da Asia muito cultivada e que ja 
se asselvajou nas partes mais quentes da Europa Central. Impor- 
tantes especies de madeiras nobres (por exemplo, Swietenia : mog- 
no) pertencem as Meliaceae. Canais resiniferos sao encontrados 
nas Anacardiaceae (por exemplo, Anacardium occidentale : caju, 
Pistacia : pistache, mastique, Rhus : pigmentos e laca, em parte to- 
xinas de contato, Mangifera indica : manga) e Burseraceae (por 
exemplo, Commiphora : mirra, Boswellia : incenso). 

Nas Sapindaceae, amplamente tropicias, a maioria com 
fores pouco zigomorfas e com frequencia unissexuais, 
estao hoje tambem incluidas as Hippocastanaceae e Ace¬ 
raceae (juntas como Hippocastanoideae). Entre elas, esta 
Aesculus , com a castanha-da-india (A. hippocastanum ), 
nativa das montanhas da peninsula balcanica e muito cul¬ 
tivada em outras regioes. Para o Acer (acer), com cerca de 
110 especies, e caracteristico o gineceu desenvolvido em 
um esquizocarpo com dois carpelos (Figura 10-296). As 
folhas, em geral palmatilobadas, sao opostas. 



Figura 10-295 Sapindales, Rutaceae. A Citrus sinensis, ramo florido (0,5x). B-D Ruta graveolens, ramo florido (0,5x), flor lateral tetramera e 
diagrama de uma flor terminal pentamera com disco. - d, disco. (A-C segundo G. Karsten; D segundo A.W. Eichler.) 
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Figura 10-296 Sapindales, Sapindaceae. A-C Acer , A, B A. pseu- 
doplatanus, diagrama floral (ver disco extra-estaminal); flores 2 e 
Cf (em corte longitudinal, cerca de 2x); C A. negundo , flores cf e 
2 com perianto reduzido e sem disco (cerca de 2x). - d, disco. (A 
segundo A.W. Eichler, B, C segundo G. Karsten e J. Graf.) 



“Asterideas” 


Cornales 

Cornaceae: 

2 generos/85 especies, 
maioria no Hemisferio Norte 
temperado, mais raramente 
tropical ou no Hemisferio 
Sul; Curtisiaceae: 1/2, 
Africa do Sul; Grubbiaceae: 
1/3, Africa do Sul; 
Hydrangeaceae: 17/190, 
America, sudeste da Asia; 


Os representantes das Asteride- 
as apresentam flores pentameras 
com calice e petalas concrescidas, 
e apenas um verticilo de estames. 
O gineceu e sincarpico e o numero 
de carpelos e reduzido. Os rudi- 
mentos seminais possuem apenas 
um tegumento, sao tenuinucela- 
dos e a forma^ao do endosperma e 
celular. Como metabolitos secun- 


Hydrostachyaceae: 1/20, 
Africa, Madagascar; 
Loasaceae 14/265, 
America, raramente Arabia, 
Africa; Nyssaceae: 5/22, 
sudeste da Asia, 

America do Norte 


darios encontram-se iridoides, al- 
caloides indolicos e alcaloides es- 
teroidais, poliacetileno e lactonas 
sesquitupenicas. 

As familias das Cornales pos¬ 
suem iridoides, suas flores apresen¬ 
tam um calice, reduzido, o gineceu e em geral infero ou 
semi-infero, cada carpelo contem um ou dois rudimentos 
seminais apicais e um disco intra-estaminal esta presente. 

As Cornaceae tern flores tetrameras, apenas um 
verticilo de estames e um gineceu infero formado por 
dois ou tres carpelos (Figuras 10-297 e 10-298). Na Eu- 
ropa Central encontram-se os cornisos, com flora^ao 
branca (Cornus sanguined ), como arbusto de florestas 
abertas, e com flora^ao amarela antes da expansao das 
folhas (C. mas), cujos frutos sao comestiveis. As espe¬ 
cies herbaceas C. suecica e C. canadensis possuem qua- 
tro grandes bracteas brancas, que envolvem a inflores- 
cencia compacta. 


Figura 10-297 Cornales, Cornaceae, Cornus mas. A Ramo florido 
e B frutificado (0,5x); flor C em vista frontal, D lateral (ampliado). 
(Segundo G. Karsten.) 


das inflorescencias) e Philadelphus (falso jasmim), possuem ova- 
rios inferos ou semi-inferos e um androceu com dois verticilos 
ou secundariamente ampliado. As aparentadas Loasaceae (Figu¬ 
ra 10-299) por exemplo, Loasa (loasa), possuem tricomas urti- 
cantes. As Hydrostachyaceae sao habitantes de aguas correntes, 
com estruturas vegetativas bem modificadas e muito reduzidas, 
flores unissexuais e provaveis anemofilas. 

As Ericales, um grupo amplo, nao podem ser caracte- 
rizadas de forma morfologica. Ao menos alguns repre¬ 
sentantes de todas as familias estudadas apresentam, 
porem, uma anatomia caracteristica dos dentes dos bor- 



As Hydrangeaceae, com os generos muito cultivados Hydrangea Figura 10-298 Cornaceae. Inflorescencias de Cornus canadensis. 
(hortensia; com flores estereis de sepalas aumentadas nas bordas (Fotografia segundo P.K. Endress.) 
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dos foliares, em que uma nervura 
penetra no dente do bordo e este 
possui uma capa quase sempre 
decidua. Nas Ericaceae propria- 
mente ditas, no lugar desta capa 
encontra-se um tricoma plurice- 
lular e glandular. 

Por possuirem uma placenta 
central esferica e pela ausencia 
do verticilo epissepalo de estames 
(Figura 10-300), as Theophras- 
taceae, Primulaceae e Myrsina- 
ceae estao bem caracterizadas 
como um circulo de parentesco. 
As Theophrastaceae, em geral 
lenhosas e as quais pertence tam- 
bem Samolus (samolo, herbacea 
ocorrente na Europa Central), 
possuem um verticilo epissepa¬ 
lo de estames em forma de esta- 
minodios. Ja nas Primulaceae e 
Myrsinaceae este verticilo falta 
por completo. Representantes das 
Myrsinaceae na flora da Europa 
Central sao, por exemplo, lisi- 
maquia ( Lysimachia ) e anagalis 
(Anagalis arvensis ), com ramos 
foliosos, ciclame ( Cyclamen ) com 
bulbos hipocotiledonares e cen- 
tro de distribui^ao do Mediterra- 
neo ao sudoeste da Asia, especies 
de Glaux (glauce), sem corola e 
Trientalis (trientale), com flores 
heptameras. Representantes das 
Primulaceae sao Primula (pri¬ 
mula), com flores heterostilicas e 
ampla distribui(;ao mundial, prin- 
cipalmente em altas montanhas, 
Soldanella (soldanela), planta dos 
vales das montanhas europeias 
e Androsace (androssace), com 
plantas da regiao niveal. 

Ao grupo nucleo das Ericales 
pertencem, entre outras, as Acti- 
nidiaceae e Ericaceae. Este grupo 
e caracterizado pela tor^ao das anteras durante o desen- 
volvimento, de modo que a por^ao superior aponta para 
baixo (Figura 10-301) e pelo estilete oco. 

As Actinidiaceae, com um androceu tetramero, anteras pori- 
cidas e em parte tetrades de polen, pertence o kiwi (Actinidia 
chinensis). 


Ericales 

Actinidiaceae: 

3 generos/355 especies, 
America tropical, sudeste 
da Asia; Balsaminaceae: 
2/1.001, a maioria da 
Eurasia, Africa, raramente 
America; Clethraceae: 2/95, 
pantropical exceto Africa; 
Cyrillaceae: 2/2, America 
tropical; Diapensiaceae: 
6/18, Hemisferio Norte arti- 
co a temperado; Ebenaceae: 
3-6/490, pantropical; Erica¬ 
ceae: 126/3.995, cosmopo- 
lita; Fouquieriaceae: 1/11, 
sudoeste da America do Nor¬ 
te; Lecytidaceae: 25/310, 
pantropical; Maesaceae: 
1/150, paleotropical; Marc- 
graviaceae: 7/130, America 
tropical; Mitrastemonaceae: 
Vi, sudeste da Asia, Americas 
do Sul e Central; Myrsinace¬ 
ae: 41/1.435, pantropical, 
Hemisferio Norte temperado; 
Pentaphylacaceae: 12/337, 
pantropical, raramente Afri¬ 
ca; Polemoniaceae: 18/385, 
maioria em zonas tempera- 
das, especialmente oeste 
da America do Norte; Primu¬ 
laceae: 9/900, maioria do 
Hemisferio Norte temperado; 
Roridulaceae: 1/2, Africa do 
Sul; Sapotaceae: 53/1100, 
pantropical; Sarraceniaceae: 
3/15, America do Norte a 
norte da America do Sul; Sla- 
denicaceae: 2/3, sudeste da 
Asia, leste da Africa; Styra- 
caceae: 11/160, America, 
regiao mediterranea, sudeste 
da Asia; Symplocaceae: 
1/320, pantropical exceto 
Africa; Tetrameristaceae: 

3/5, America do Sul, sudeste 
da Asia; Theaceae: 7/195, 
sudeste da Asia, America 
tropical; Theophrastaceae: 
6-9/105, maioria nos tro- 
picos do Novo Mundo ou 
dispersa 


Nas Ericaceae sao hoje inclmdas as Epacridaceae, Em- 
petraceae, Pyrolaceae e Monotropaceae. As Ericacea 
sao lenhosas, muitas vezes arbustos-anoes com folhas 



Figura 10-299 Losaceae. Flor de Nasa dyeri ssp. austalis. (Fotogra- 
fia segundo M. Weigend.) 


perenes muito pequenas, escamiformes ou aciculares, 
xeromorficas, mas tambem sao encontradas na familia 
arvores de grande porte (por exemplo, algumas especies 
de Rhododendron) com folhas normais. As Ericaceae sao 
muito importantes nos urzais de arbustos-anoes subar- 
ticas e articas, nas turfeiras de altitude e florestas de co- 
niferas ricas em humus, proximo ao limite das arvores 
das montanhas, nos maquis mediterraneos e nos urzais 



Figura 10-300 Ericales, Primulaceae. A Diagrama floral de Primula 
vulgaris : presente apenas o verticilo epipetalo, interno, de estames, 
o externo, rudimentar (e nao representado). B Fruto quase madu- 
ro de P. elatior em corte longitudinal, com calice, parede do fruto, 
placenta central e sementes (1,5x). - f, parede do fruto; c, calice; 
p, placenta central. (A segundo A.W. Eichler; B segundo F. Firbas.) 
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Figura 10-301 Ericales, Ericaceae. Diagrama floral de A Pyrola rotundifolia, B I /actinium vitis-ideae. Estames (em posigao natural) de C 
Vaccinium myrtillus, D Andromeda prolifolia (10x). E-J Arctostaphylos uva-ursi. E Ramo florido; F flor em corte longitudinal, G tetrade de polen; 
H, J drupa, inteira e em corte transversal, com cinco pirenios (F-J pouco ampliados). (A-B segundo A.W. Eichler; C, D segundo F. Firbas; E-J 
segundo O.C. Berg e C.F. Schmidt.) 


da Provincia do Cabo da Africa do Sul. Gragas a sua mi- 
cotrofia, sao capazes de colonizar solos muito pobres em 
nutrientes minerals. A corola e em geral concrescida (li- 
vre em, por exemplo, Ledum palustre, (Porst )), as anteras 
possuem dois apendices basais e o polen e muitas vezes 
dispersado em tetrades (Figura 10-301). O ovario e supe- 
ro na maioria dos generos e se desenvolve em uma cap- 
sula loculicida polispermica como, por exemplo, Rhodo¬ 
dendron (rododendro), Andromeda (andromeda), Erica 
(por exemplo: E. tetralix (urze-campanula), do atlantico, 
ou E. carnea (urze-da-neve), habitante das areas monta- 
nhosas) e Calluna vulgaris , de forma rara em uma baga 
ou em Arctostaphylos uva-ursis (uva-de-urso) em uma 
drupa (Figura 10-301). Em muitos generos, o ovario e 
infero e se desenvolve em uma baga (por exemplo, Vacci¬ 
nium myrtillus : mirtilo, V. vitis-idaea : amora-alpina). As 
antigas Epacridaceae sao distribuidas de modo exclusi- 
vo no Hemisferio Sul. Empetrum (empetro) pertence as 
antigas Empetraceae, com distribuigao bipolar e corola 
de petalas livres. Entre as Ericaceae, sao herbaceas as an¬ 
tigas Pyrolaceae (Figura 10-301), com plantas perenes, 
por exemplo, Pyrola (pirola), bastante distribuida em 
florestas de coniferas e as especies de Monotropaceae, 
micotroficas aclorofiladas, como Monotropa hypopitys 
(“F ichtenspargel”). 

As Theaceae, com androceu polimero e centrifugo constituem 
um grupo relativamente proximo ao grupo-nucleo das Ericales. 
A esta familia pertence o cha-da-india ( Camelia sinensis) e a ca- 
melia ( C.japonica ). 

As Lecythidaceae pertencem especies arboreas com pi- 
xidios bem grandes e lignificados, muito importantes na flo- 


resta tropical pluvial dos neotropicos. Um exemplo e a cas- 
tanha-do-para ( Bertholletia excelsa ), com sementes de testa 
muito dura. As Sapotaceae pertencem, por exemplo, Butyros- 
permum , Palaquium e Payena , de cujo latex e obtida a guta, 
utilizada para o isolamento de cabos, e tambem com fins me- 
dicinais. Especies de Dyospyros (Ebenaceae) fornecem o ebano 
e o caqui (D. kaki). As Sarraceniaceae do Novo Mundo (Figura 
10-302) possuem folhas-cisternas que sao armadilhas para in- 
setos muito semelhantes as folhas-cisternas das Nepenthaceae 
e Cephalotaceae. Pouco relacionados as Sarraceniaceae sao 
tambem as insetivoras Roridulaceae, com tricomas glandula- 
res pegajosos. 

Entre as Polemoniales estao, por exemplo, Polemonium 
caeruleum (polemonio) e Plox , planta ornamental comum na 
America do Norte. As Fouquiericaceae, com arbustos espi- 
nhosos e caules suculentos de formas bastante bizarras, sao 
distribuidos nas areas aridas do sudoeste da America do Nor¬ 
te. As Balsaminaceae, principalmente com o genero muito 
grande Impatiens (beijo-de-frade, cerca de 1.000 especies) 
possuem flores zigomorfas e em parte ressupinadas como nas 
orquideas, isto e, torcidas em 180° sobre seu eixo longitudinal, 
com um calice petaloide. Uma sepala possui um esporao. As 
sementes sao explosivamente ejetadas da capsula sensivel ao 
toque. 

“Euasterideas” (em igles Lamiids ) 

As “Euasterideas I” apresentam 
folhas opostas e inteiras, mostram 
muitas vezes simpetalia precoce, 
isto e, um anel pode ser observa- 
do antes da diferenciagao dos pri- 
mordios da corola, e possuem ovarios superos dos quais 
se desenvolvem com frequencia capsulas. 


Famflias de relagdes incer- 
tas nas Euasterfdeas I 

Icacinaceae: 24 generos/149 
especies, sul e sudeste da 
Asia, Madagsscar; Oncothe- 
caceae: 1/2, Nova Caledonia. 
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Figura 10-302 Sarraceniaceae. Parte superior de uma folha-cis- 
terna de Darlingtonia californica. (Fotografia segundo I. Mehregan.) 


As Garryales sao lenhosas e seus res- 
presentantes anemofilos, com flores 
unissexuais em plantas dioicas, muitas 
vezes com flores tetrameras. No gine- 
ceu, com frequencia unilocular, sao 
encontrados um ou dois rudimentos 
seminais por carpelo apicalmente in- 
seridos. Na Europa Central, e cultivada 
uma variedade variegada (por ataque 
de virus) de Aucuba japonica (Garrya- 
ceae), perenifolia, polinizada por inse- 
tos e com drupas de Colorado verme- 
lho intenso. 

Familias de relaqao incerta dentro 
das Euasterideas I sao Boraginaceae (inclusive Hydro- 
phyllaceae, Helitropaceae, Cordiaceae) e Vahliaceae. As 
Boraginaceae, as quais tambem pertencem as antigas 
Hydrophyllaceae com capsulas (por exemplo, Phacelia , na- 
tiva da America do Norte, cultivada como planta forrageira 
para abelhas), consistem, com as Boraginoideae, em uma 
familia rica em especies. As Boraginoideae sao plantas her- 
baceas com folhas altunas, simples e dotadas de uma pilo- 
sidade densa e aspera. Suas flores sao ordenadas em cama- 
das distintas ou espirais e em sua maioria de simetria 
radial. Eventualmente (por exemplo, Echium equio:) sao 
tambem um pouco zigomorfas. A corola e com frequencia 


Garryales 

Eucommiaceae: 1 genero/1 
especie, China; Garryaceae: 
1/17, oeste da America do 
Norte, Grandes Antilhas, 
leste da Asia 


Famflias de relai^ao incerta 
com Gentianales, Lamia- 
les, Solanales 

Boraginaceae: 148 generos/ 
2.740 especies, cosmopolita; 
Vahliaceae: 1/8, Africa, Ma¬ 
dagascar, India 


invaginada formando cinco lobulos (Figura 10-303), por 
meio dos quais a entrada para o tubo da corola e estreitada. 
O ovario bicarpelar e transformado em tetralocular por 
falsos septos e se desenvolve em quatro carcerulas* monos- 
permicas (Figura 10-303). Estas se diferenciam das car¬ 
cerulas de muitas Lamiaceae pelo fato de que a micropila 
dos rudimentos seminais e, com isso, tambem a radicula, 
esta voltada para cima. Pulmonaria (pulmonaria), Myosotis 
(miosotis), Symphytum (“Blinwell”), Anchusa (ancusa) e 
Borago (borago) sao representantes da familia conhecidos 
na Europa. Nos tropicos, a familia esta representada tam¬ 
bem por generos com formas arboreas (Heliotropoideae, 
Cordioideae, Ehretioideae) e as Lennooideae sao aclorofi- 
ladas parasitos de raizes. 

As Gentianales possuem iridoi- 
des especiais (seco-iridoides) e in- 
dolico-salcaloides derivados destes. 

Em geral, elas apresentam estipulas, 
que tambem podem ser reduzidas a 
uma faixa interpeciolar ligando as 
folhas opostas. Tricomas glandu- 
lares sao observados nas axilas das 
folhas e tambem na regiao interna 
do calice. Elas tern feixes vasculares 
bicolaterais, corola com prefloraqao contorta e endosperma 
com formaqao nuclear. 

Entre as Loganizceae, na maioria plantas lenhosas com ovario 
supero, estao diversas especies toxicas, por exemplo, do genero 
Strychnos. Um grande numero de especies fornece venenos (por 
exemplo, o sul-americano curare) e das sementes de Strychnos 
nux-vomica , a noz-vomica asiatica, e obtida a estricnina, um al- 
caloide indolico. 

As Gentianaceae, lenhosas ou herbaceas, sem estipulas 
e com substancias amargas intensas (gentiopicrina) sao 
representadas nas altas montanhas do Hemisferio Norte, 
por exemplo, pelos generos Gentiana e Gentianella ricos 
em especies. Gentianella atingiu tambem os Andes e de la 
chegou, provavelmente por dispersao a longa distancia, a 
Australia e Nova Zelandia. Os generos Centaurium (“Tau- 
sendguldenkraut”) e Blackstonia (blackstonia), este ultimo 
com numero ampliado de peqas no calice, corola e andro- 
ceu, pertencem a uma linhagem temperada de desenvolvi- 
mento bem representada nos tropicos. 

As Apocynaceae, inclusive Asclepiadaceae, possuem laticife- 
ros nao ramificados com latex e alcaloides toxicos. Os carpelos 
apresentam um grande desenvolvimento da parte superior, nao 
concrescida (Figura 10-304) e sao, com isso, quase coricarpicos. 
Estilete e estigma, no entanto, sao pos-genitalmente concrescidos 
na antese em muitos taxons. Os frutos sao coricarpicos nestes 
taxons. Em um conjunto de Apocynaceae no sentido restrito, as 
anteras sao livres e os graos de polen isolados. Entre as Apocyna- 


Gentianales 

Apocynaceae inclusive 
Asclepiadaceae: 415 ge¬ 
neros/ 4.555 especies, 
cosmopolita; Gelsemiaceae: 
2/11, pantropical; Gentiana¬ 
ceae: 87/1.655, cosmopo¬ 
lita; Loganiaceae: 13/420, 
pantropical; Rubiaceae: 
600/10.000, cosmopolita 


* N. de T. Subunidades monospermicas de um fruto, que se separam 
na maturidade; o vocabulo mericarpo e usado quando cada subuni- 
dade corresponde a um carpelo. 
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Figura 10-303 Boraginaceae. A Diagrama floral de Anchusa officinalis. B, C Symphytum officinale. B Flor em corte longitudinal com inva- 
ginagoes (cerca de 3x) e C inflorescencia: dicasio (os numeros indicam a sequencia de floragao, cerca de lx). D-F Evolugao gradual das 
carcerulas: estrutura do ovario, ancestral (D Bourreria) e derivada (E Anchusa, F Onosma). G Carcerula de Onosma visianii, longitudinal (8x). 
- c, invaginagoes da corola. (A segundo A.W Eichler; B segundo H. Baillon; C, G segundo R. von Wettstein; D, E segundo A. Englers Syllabus; 
F segundo F. Firbas.) 


Figura 10-304 Gentianales, Apocynaceae. A-D As- 
ciepias syriaca. A Flor com calice e corola, B diagra¬ 
ma floral (axila do profilo com gema lateral), C corte 
longitudinal da flor com ovario, clavuncula, anteras, 
corola acessoria, polfnias e polinario, D duas polfnias 
ligadas por transladores e polinario. E, F Strophanthus 
hispidus. E Fruto, F semente. - a, anteras; c, corola; o, 
ovario; cl, calice; p, polinario; ca, corola acessoria; cc, 
clavuncula; po, polfnias; t, transladores. (A, C, D se¬ 
gundo A. Engler, B segundo Q.W. Eichler; E, F segundo 
K. Schurmann.) 
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Figura 10-305 Apocynaceae. Flor e eixo suculento de Duvalia tan- 
ganyikensis. (Fotografia segundo R. Omlor.) 

ceae em sentido restrito, estao representantes lenhosos como, o 
oleander do mediterraneo ( Nerium oleander ), especies africanas 
de Strophanthus (com cardenolideos como importantes glicoside- 


os cardiotonicos e venenos), Rauvolfia (com reserpina, alcaloide 
indolico redutor de pressao arterial) e diversas plantas latidferas 
(por exemplo, as africanas Funtumia , Landolphia e a brasilei- 
ra Hancornia). Vinca minor , perenifolia que cresce tambem na 
Europa Central, e herbacea. Entre as Asclepiadoideae (Figura 
10-304), as anteras sao adnatas a clavuncula* em um ginostegio, 
e os graos de polen das tecas sao reunidos em polinias (Figura 
10-304). Duas destas polinias sao formadas de anteras vizinhas e 
ligadas uma a outra atraves de estruturas nao celulares produzi- 
das pela clavuncula (“transladores” em forma de arco formando 
um polinario). Insetos polinizadores a procura de nectar pren- 
dem-se pelo rostro ou pelas pernas em um canal entre as anteras 
e, ao se libertarem, puxam pelos polinarios a polinia para fora 
das anteras. Apendices no dorso dos estames podem formar uma 
“corola”** acessoria. Em Ceropegia esta forma de poliniza^ao e 
combinada com a produ^ao de flores de armadilha escorregadia. 
Alem de plantas lenhosas, ha neste grupo lianas (por exemplo, 
Marsdenia ), epifitos vivendo muitas vezes em estreita intera^ao 
com formigas (por exemplo, Dischidia ), subarbustos (por exem¬ 
plo, Vincetoxicum irundinaria (vincetoxico) e especies de Ascle- 
pias y tambem da Europa Central), assim como suculentas (por 


* N. de T. Esses tricomas sao tambem conhecidos como coleteres. 

** N. de T. Por^ao dilatada do estilete, onde se encontra a regiao es- 
tigmatica. 



Figura 10-306 Gentianales, Rubiaceae. A, B Cinchona calisaya. A Flor (4x), B capsula septicida abrindo-se de baixo para cima (lx). C-F 
Coffea arabica. C Ramos florifero e frutifero (0,38x); D flor, E drupa, polpa parcialmente retirada, F semente sem e com endocarpo papiraceo 
(0,75x). G Flor de Galium odoratum, almfscar-do-bosque (7x). H Diagrama floral de Sherardia arvensis. J Esquizocarpo carnoso de Rubia tinc- 
torum (longitudinal, 2,7x). (A, B, G, J segundo FI. Baillon; C-F segundo G. Karsten; FI segundo A.W. Eichler.) 
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exemplo, as Stapelieae com flores polinizadas por moscas, em es¬ 
pecial nas regioes secas da Africa). 

As Rubiaceae possuem estipulas interpeciolares, fei- 
xes vasculares colaterais e ovario infero (Figura 10-306). 
Como tipos de frutos sao encontrados capsulas com mui- 
tas sementes ou frutos drupoides e esquiocarpicos. 

A esta familia, numerosa em especies nos tropicos, onde e repre- 
sentada por plantas lenhosas, pertencem especies importantes 
economicamente como a quina ( Cinchona , quinino e outros al- 
caloides indolicos como medicamento antitermico) e o cafeeiro 
(Coffea , especialmente C. liberica e C. arabica)> de origem pale- 
otropica. Os “graos de cafe”, as sementes contidas duas a duas 
em frutos drupoides (Figura 10-306), consistem em grande parte 
do endosperma e contem cafeina, um derivado de purina seme- 
lhante a alcaloide. Ecologicamente importantes sao os epifitos 
Myrmecodia e Hydnophytum , em cujos bulbos caulinares vivem 
formigas, assim como as especies tropicais de Psychotria e Pa- 
vetta , que abrigam bacterias simbiontes em pequenas estruturas 
intumescidas das folhas. 

No genero Galium (galio), mais preponderante de zonas 
temperadas e herbaceo, as estipulas possuem dimensoes seme- 
lhantes as das folhas e com elas dispoem-se em verticilos de qua- 
tro ou mais. Alcaloides estao ausentes e Galium odoratum (as- 
perula, almiscar-do-bosque; Figura 10-306) contem cumarina. 
Rubia tinctoria (garan^a-europeia, granza, ruiva), relacionada a 
Galium , era muito cultivada como planta tintureira. 


Lamiales 

Acanthaceae: 228 generos/ 
3.500 especies, pantropical; 
Bignoniaceae: 110/800, pan- 
tropical; Byblidaceae: 1/6, Aus¬ 
tralia, Nova Guine; Calceolaria- 
ceae: 2/260, America Central 
e America do Sul; Carleman- 
niaceae: 2/5, sudeste da Asia; 
Gesneriaceae: 147/3.200, 
pantropical; Lamiaceae: 236/ 
7.173, cosmopolita; Lentibula- 
riaceae: 3/320, cosmopolita; 
Linderniaceae: 13/195, pan¬ 
tropical; Martyniaceae: 5/16, 
America tropical; Oleaceae: 
24/615, cosmopolita; Oroban- 
chaceae: 101/2.065, cosmopo¬ 
lita; Paulowniaceae: 1/6, leste 
da Asia; Pedaliaceae: 13/70, 
paleotropical; Phrymaceae: 
19/234, leste da Asia, leste da 
America do Norte; Plantagina- 
ceae: 90/1.700, cosmopolita; 
Plocospermataceae: 1/1, Ame¬ 
rica, sul da Africa, Madagascar, 
sul e sudeste da Asia, Australia, 
Nova Zelandia; Schlegeliaceae: 
4/28, America tropical; Scro- 
phulariaceae: 69/1.910, cos¬ 
mopolita em especial Africa, 
Australia; Stilbaceae: 11/39, 
Africa, Arabia; Tetrachondrace- 
ae: 1 /3, Nova Zelandia, Austra¬ 
lia, America do Sul temperada; 
Thomandersiaceae: 1/6, 

Africa tropical; Verbenaceae: 
34/11175, cosmopolita 


As Lamiales apresentam folhas 
opostas, tricomas gladulares, em 
que as celulas apicais sao forma- 
das por apenas divisoes celulares 
anticlinais, e androceu reduzido a 
quatro ou dois estames. Exceto nas 
Oleaceae (e Tetrachondraceae), as 
flores sao zigomorfas e sao en¬ 
contrados outros oligossacarideos 
(por exemplo, estaquiose) como 
substancia de reserva, em vez de 
amido. A ordem e caracteriza- 
da por alguns atributos quhnicos 
como, por exemplo, determinados 
iridoides. 

Nas Oleaceae, familia-irma 
do restante da ordem, sao encon- 
tradas flores de simetria radial e 
tetrameras, porem com apenas 
dois estames, (Figura 10-307). Os 
frutos nesta familia sao muito di- 
versos. O Idas ( Syringa vulgaris ), 
do sudeste da Asia, apresenta cap¬ 
sulas. A oliveira ( Olea europaea) 
(Figura 10-307), da regiao medi- 
terranea, conhecida pelas folhas 
simples verde acinzentadas, tern 
drupas (azeitonas) com polpa e 
endosperma ricos em oleo. Por 
fim, o freixo ( Fraxinus ), com fo¬ 


lhas compostas, apresenta nozes aladas. Fraxinus ornus 
(freixo-do-mana), especie submediterranea, tern flores 
com corolas branca muito partidas, bastantes aromaticas, 
polinizadas por insetos. O freixo nativo na Europa Cen¬ 
tral ( F . excelsior ), ao contrario, e anemofilo e suas flores, 
que surgem antes das folhas, nao apresentam perianto. 
Jasminum , Forsythia e Ligustrum sao arbustos ornamen¬ 
tals desta familia. 

Analises moleculares, em especial, demonstraram que 
as fronteiras tradicionais entre as familias no grupo das 
Lamiaceae/Verbenaceae e Scrophulariaceae em sentido 
amplo nao podem ser mantidas. 

No passado as Lamiaceae (= Labiatae), com esti- 
lete inserido na base dos carpelos* (Figura 10-308) e 
frutos do tipo siliqua, foram separadas das Verbenace¬ 
ae, com estilete inserido no apice dos carpelos. Hoje, 
as Lamiaceae sao definidas por possuirem ambos os 
tipos de pistilos e pela inclusao de uma grande parte 
das Verbenaceae em sua delimita^ao tradicional. Em 
comum, as Lamiaceae, em sua nova delimita^ao, apre¬ 
sentam inflorescencias com ramos laterals cimosos, 
lobos estigmaticos estreitos e graos de polen colpados. 
Nesta nova delimita^ao, as Lamiaceae, arbustivas, su- 
barbustivas ou herbaceas, tern eixos tetrangulares. As 
folhas sao opostas e as plantas sao aromaticas, pois pos¬ 
suem oleos etereos em tricomas gladulares. As flores 
sao zigomorfas. O calice pentamero e gamossepalo e 
radialmente simetrico ou bilabiado. A corola, em geral 
bilabiada, apresenta principalmente um labio inferior 
com tres partes e um labio superior com duas partes. 
Dos quatro estames (o estame do meio esta ausente), 
um par e mais longo que o outro. Na salvia ( Salvia ) e 
no alecrim ( Rosmarinus ), por exemplo, apenas os dois 
estames abaxiais sao formados ou ferteis. Do ovario bi- 
carpelar, com falso septo e dois rudimentos seminais 
por carpelo desenvolve-se um fruto drupoide, uma noz 
tetraspermica ou uma siliqua, que se desagrega em qua¬ 
tro carcerulas (caracteristica para as Lamiaceae em sua 
delimita^ao tradicional) 

O conteudo em oleos etereos permite o uso de muitas especies 
como ervas condimentares ou medicinais (por exemplo, man- 
jericao: Majorana hortensis ; oregano: Ocimum basilicum ; alfava- 
ca: Satureja hortensis; lavanda: Lavandula angustifolia; alecrim: 
Rosmarinus officinalis; salvia ( Salvia officinalis; tomilho: Thymus 
vulgaris; erva-cidreira: Melissa officinalis; menta: por exemplo, 
a hortela, M. piperata x M. spicata). Outros generos nativos na 
Europa Central sao Ajuga (lingua-de-boi), Galeopsis (dente-fu- 
rado), Glechoma (glecoma), Lamium (urtiga-morta), Stachys (es- 
taque) e Teucrium (teucrio). 

Entre as Verbenaceae em sentido estrito, com inflorescen¬ 
cias do tipo panicula, espiga, ou capitulo, estilete sempre apical 
nos ovario, com estigma bifido ou engrossado e polen colporado 
ou porado, estao, por exemplo a verbena ( Verbena officinalis) e o 
camara ( Lantana camara). 


* N. de T. Estilete com esta caracteristica e denominada ginobasico. 
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Fig. 10-307 Lamiales, Oleaceae. A Diagrama floral de Syringa vulgaris. B-D Olea europea. B Ramo futificado (0,2x); C flor (ampliado); D fruto 
longitudinal, pirenio exposto (lx). E-G Fraxinus. E-F Flor cT e noz alada da especie entomofila F. ornus (levemente ampliado); G flor hermafro- 
dita e flor c? da especie anemofila F. Excelsior (ampliado). (A, B segundo F. Firbas; C, D segundo G. Hegi; E, F segundo G. Karsten; G segundo 
G. Flempel e K. Wilhelm.) 


Bignoniaceae e uma familia tropical com representantes 
lenhosos. A ela pertencem as plantas cultivadas Catalpa bigno- 
nioides (arvore-das-trombetas) e a liana Campsis radicans. As 
Acanthaceae, em sua maioria herbaceas, tambem tem distribui- 
<;ao geralmente tropical. 


Os generos das antigas Scrophulariaceae estao hoje inseri- 
dos em muitas familias de drculos filogeneticos diversos. 
Dentre as Scrophulariaceae em sentido restrito (Figura 
10-309), ocorrem na Europa Central apenas Verbascum 
(verbasco), com flores quase radiais e cinco estames, Scro- 



Fig. 10-308 Lamiales, Lamiaceae. A Corte longitudinal da flor de Lamium album. B Carpelos no calice aberto de Galeopsis segetum (2x). C 
Corte longitudinal do receptaculo floral de Lamium maculatum com calice, corola, nectario, carcerulas com rudimentos seminais e estilete 
(10x). D Carcerula madura de Lamium album, longitudinal (ampliado). - c, corola; g, estilete; k, calice; kl, carcerula; n, nectario. (A segundo R. 
Spohn; B segundo FI. Schenck; C segundo F. Firbas; D segundo H. Baillon.) 
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Fig. 10-309 Lamiales. A, B Scrophularia- 
ceae. A Verbascum thapsus, B Scrophularia 
nodosa. C-E Orobanchaceae. C Pedicularis 
palustris, D holoparasito desprovido de clo- 
rofila, amarelo-amarronzado Orobanche mi¬ 
nor sobre Trifolium repens (0.67x), E flor iso- 
lada (ampliado). (A, C segundo H. Baillon, B 
segundo F. Firbas; D, E segundo G. Karsten.) 



phularia , na qual o estame mediano permanece reconheci- 
vel como um estaminodio e Buddleja davidii, asselvajada 
na Europa Central que ocorre frequentemente, por exem¬ 
plo, em aterros. Uma grande parte das Scrophulariaceae 
em sua delimita^ao tradicional (por exemplo, Veronica : ve¬ 
ronica; Digitalis : digitalis; Antirrhinum : boca-de-leao), jun¬ 
to com as antigas Callitrichaceae (com a aquatica Callitri- 
che com flores unissexuadas de um so estame e um carpelo 
que se desenvolve em um fruto esquizocarpico que se desa- 
grega em quatro carcerulas; Figura 10-310), as antigas Hi- 
ppuridaceae (com a planta aquatica e de pantanos Hippuris 
vulgaris: pinheirinho-dagua) e as antigas Globulariaceae 
(com Globularia , com inflorescencias do tipo capitulo e 
frutos do tipo noz) sao reunidas a tansagem ( Plantago ), 
formando a familia Plantaginaceae (Figura 10-310). Scro¬ 
phulariaceae e Plantaginaceae nesta nova delimita^ao ain- 
da nao podem ser caracterizadas morfologicamente. Todos 
os holoparasitos e hemiparasitos de raizes das antigas Scro¬ 
phulariaceae sao separados como Orobanchaceae (Figuras 
10-309 e 10-311). Hemiparasitos verdes sao, por exemplo, 
Pedicularis , Euphrasia , Rhinanthus e Melampyrum , holo¬ 
parasitos sao Lathraea e Orobanche. Nas Orobanchaceae, 
apenas o genero Lindenbergia nao e parasita. 

Das Scrophulariaceae sao retirados como familias proprias, por 
exemplo, o genero frequentemente cultivado Paulownia (Paulo- 
wniaceae) e as tambem frequentemente cultivada como plantas 
ornamentais calceolaria ( Calceolaria: Calceolariaceae) e mimu- 
lus ( Mimulus : Phrymaceae). 


As Gesneriaceae (Figura 10-312), por exemplo, com espe- 
cies de Strep to carpus, que possuem um grande cotiledo- 
ne, os generos-relicto mediterraneo-montanos Ramonda , 
Jankea e Haberlea , assim como a especie ornamental de 
violeta-africana Saintpaulia ionantha , do leste da Africa, 
possuem um pistilo parcialmente septado com placenta^ao 
parietal. Na familia encontram-se muitas especies epifiti- 
cas e muitas especies polinizadas por aves. As carnivoras 
Lentibulariaceae com, por exemplo, a terrestre Pinguicola 
e a aquatica Utricularia , que aprisiona pequenos animais 
aquaticos com as armadilhas formadas pelas folhas, pos¬ 
suem pistilos com uma placenta central livre. Nesta fami¬ 
lia, no genero Gelinsea , que cresce nas areas tropicais da 
America do Sul e da Africa, foi comprovada a atra^ao e 
captura quimiotacticas de protozoarios em folhas subter- 
raneas fortemente modificadas. As Pedaliaceae, com fru- 
ticulos aderentes altamente especializados, pertence planta 
fornecedora de oleo, Sesamum indicum , o gergelim. 

As Solanales apresentam esteroides e tropanalcaloi- 
des de importancia farmaceutica, folhas alternas simples, 
sem estipulas, flores radiais com 
uma corola frequentemente plica- 
da longitudinalmente no botao flo¬ 
ral, assim como calice persistente 
no fruto. Alem disto, sao caracteri¬ 
zadas parcialmente por feixes vas- 
culares bicolaterais. Nas economi- 
camente importantes Solanaceae, a 
estrutura do caule e de dificil com- 


Solanales 

Convolvulaceae: 57 gene- 
ros/1.601 especies, cosmo- 
polita; Flydroleaceae: 1/12, 
pantropical; Montiniaceae: 
3/5, Africa, Madagascar; 
Solanaceae: 102/2.460, 
cosmopolita; Sphenocleace- 
ae: 1/2, pantropical 
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Fig. 10-310 Lamiales, Plantaginaceae. A-D Digitalis purpurea. A, B Flor em vista diagonal e corte longitudinal (cerca de 0,75x) c, D pistilo, 
transversal, capsula septicida e parcialmente dorcicida se abrindo (cerca de lx). E Veronica teucrium , vista frontal e dorsal (1,5x). F Antir¬ 
rhinum majus (lx). G Linaria vulgaris (1,5x). H-M Callitriche stagnalis. H Flor cf, K flor J com estipulas (ampliado). J, L Diagramas florais; M 
fruto em corte transversal (ampliado). (A, E-G segundo F. Firbas; B segundo FI. Baillon; C, D segundo G. Karsten; FI, J, M segundo A. Englers 
Syllabus; K, L segundo Q. W. Eichler.) 


preensao em razao de concrescimentos e deslocamentos 
dos eixos e folhas. As flores estao reunidas em ripidios, os 
pistilos geralmente bicarpelares sao muitas vezes dispostos 
em diagonal (Figura 10-313) e os numerosos rudimentos 
seminais sao formados em placentas densas. 

Capsulas sao encontradas, por exemplo, no tabaco, Nicotia- 
na tabacum , um alotetraploide que provavelmente originou-se 
na America do Sul a partir das especies selvagens N. sylvestris 
e possivelmente N. tomentosiformis. Tambem sao encontradas 
capsulas em Petunia, plantas ornamentais sul-americanas muito 
apreciadas, assim como nas plantas ruderais toxicas dos generos 
Hyoscyamus e Datura. Bagas caracterizam, por exemplo, o gene- 
ro muito rico em especies Solarium , ao qual pertence tambem a 
alotetraploide batatinha (S. tuberosum). Esta foi introduzida na 
Europa no seculo XVI, a partir dos Andes da America do Sul. 
A berinjela (S. melongena ), originalmente nativa do Velho Mun- 
do e o tomate (S. lycopersicum), originalmente do Novo Mundo 
tambem pertencem ao genero Solarium. Tambem o pimentao 
(Capsicum annuum ), originario da America tropical e a belado- 
na ( Atropa bella-donna), planta toxica da Europa Central, apre- 
sentam bagas. De importancia farmaceutica sao principalmente 
drogas com tropanalalcaloides (hiosciamina, atropina, beladoni- 
na, escopolamina, etc.). 

As Convolvulaceae, frequentemente plantas trepadeiras 
(Figura 10-314), em sua maioria com corola infundibuli- 
forme torcida no botao floral como, a corriola (Convolvulus 



Fig. 10-311 Orobanchaceae. Inflorescencia de Rhynchocoris orien- 
talis. (Fotografia segundo D. Albach.) 
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Fig. 10-312 Gesneriaceae. Flores de Columnea glo- 
riosa (A) e Lysionotus heterophyllus (B). (Fotografia 
segundo A. Weber.) 



arvensis) e a corriola-das-sebes ( Convolvulus (= Calystegia) 
sepium) apresentam em geral capsulas tetraspermicas. Uma 
importante planta cultivada, originalmente neotropica e a 
batata ou batata-doce ( Ipomoea batatas ), com raizes tubero- 
sas ricas em amido. Esta incluido nas Convolvulaceae tam- 
bem o genero Cuscuta. Neste caso, trata-se de um parasito 
desprovido de raizes e de folhas, mais ou menos desprovido 
de clorofila que cresce sobre diversas plantas vasculares. 

“Euasterideas II” (em ingles, Campanulids) 

As “Euasterideas II” possuem folhas muitas vezes alternas, 
com bordo serrado ou dentado. Com frequencia, elas 
apresentam simpetalia tardia, isto e, o tubo da corola e for- 
mado apenas apos a diferencia^ao dos primordios livres 
das petalas, e, pistilos geralmente inferos, dos quais sao 
formados frutos indeiscentes. 

As Aquifoliales lenhosas pos¬ 
suem folhas alternas. As flores, na 
sua maioria pequenas, produzem 
frutos drupoides com muito endos- 
perma e embrioes muito pequenos. 
As Aquifoliaceae, com apenas o 
grande genero Ilex, possuem corola 
levemente simpetala e gineceu tet- 
ramero. Um representante de Ilex da 
Europa Central e o azevinho (/. 
aquifolium ), arbusto ou arvore pere- 
nifolia da regiao atlantico-mediter- 
ranea com frutos drupoides verme- 
lhos. As folhas de I. paraguariensis , especie sul-americana, 
sao utilizadas como cha-mate. Flores epifilicas sao encon- 
tradas nas Helwingiaceae e Phyllonomaceae. 

As Apiaceae, Araliaceae e Pittosporaceae, maiores fa- 
milias das Apiales, com frequencia apresentam oleos es- 
senciais em canais secretores esquizogenos. Como carboi- 


Aquifoliales 

Aquifoliaceae: 1 genero/405 
especies, cosmopolita, dis- 
persa; Cardiopteridaceae: 

5 generos/43 especies, 
America, Asia, tropical; He¬ 
lwingiaceae: 1 genero/3 es¬ 
pecies, Himalaia ate Japao; 
Phyllonomaceae: 1 genero/4 
especies, America Central 
ate America do Sul; Stemo- 
nuraceae: 12generos/80 
especies, sul e sudeste da 
Asia, Australia 


drato de reserva e frequentemente 
encontrada a hemicelulose. Em 
to da a ordem, as folhas sao alternas 
e possuem muitas vezes vena^ao 
palmada e bases foliares com bai- 
nhas conspicuas. As pequenas flo¬ 
res sao radiais e pentameras. 

Nas Araliaceae e Apiaceae, 
as folhas sao geralmente lobadas 
a pinadas, as inflorescencias sao 
umbeliformes e nos pistilos in¬ 
feros desenvolve-se apenas um 
rudimento seminal pendente. 
Nas Araliaceae (Figura 10-315), 
predominantemente lenhosas, o 
ovario consiste de 2-5 carpelos 
(Figura 10-316). Os frutos drupoi¬ 
des que se desenvolvem nao apre¬ 
sentam canais secretores de oleo. 
Entre as Araliaceae nativas na Eu¬ 
ropa Central estao a hera ( Hedera 
helix), especie perenifolia e hetero- 
filica, com flores polinizadas por 
moscas ou vespas no outono e fru¬ 
tos que amadurecem na primavera 
seguinte, bem como a erva-capitao 
(Hydrocotyle ), que anteriormente 
era incluido em uma subfamilia 
separada de Apiaceae ou em uma 
familia propria. As Apiaceae (= 
Umbelliferae, umbeliferas) in- 
cluem quase exclusivamente plan¬ 
tas herbaceas. O gineceu dimero 
se desenvolve formando um esqui- 
zocarpo com canais esquizogenos 


Familias de redoes incer- 
tas com Apiales, Dipsaca- 
les, Asterales 

Escalloniaceae: 8 gene- 
ros/ 68 especies, America 
Central e America do Sul, 
Australia; Paracryphiaceae: 1 
genero/1 especie, Nova Ca¬ 
ledonia; Polyosmaceae: 1 ge- 
nero/60 especies, Himalaia 
ate China, Australia, Nova 
Caledonia; Quintiniaceae: 1 
genero/25 especies, sudes¬ 
te da Asia Nova Guine, Nova 
Caledonia; Sphenostemona- 
ceae: 1 genero/10 especies, 
Nova Guine, Australia, Nova 
Caledonia 


Apiales 

Apiaceae: 434 generos/ 
3.780 especies, cosmopolita, 
maioria de zonas temperadas 
do Hemisferio Norte; Ara¬ 
liaceae: 43 generos/1.450 
especies, pantropical, rara- 
mente em zonas temperadas; 
Griseliniaceae: 1 genero/6 
especies, zonas temperadas 
da America do Sul, Nova 
Zelandia; Myodocarpaceae: 

2 generos/19 especies, su¬ 
deste da Asia, Australia, Nova 
Caledonia; Pennantiaceae: 1 
genero/4 especies, Australia, 
Nova Zelandia, llhas Norfolk; 
Pittosporaceae: 9 gene- 
ros/200 especies, zonas tro- 
picais a temperadas quentes, 
Velho Mundo; Torricelliaceae: 

3 generos/10 especies, Ma¬ 
dagascar, sudeste da Asia 
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Figura 10-313 Solanales, Solanaceae. A Atropa bella-dona, ramo simpodial com flores e bagas (0,5). B-D Hyoscyamus. B Diagrama floral de 
H. albus, C flor e D pixidio de H. niger (calice em parte removido, cerca de lx). E, F Datura stramonium. E Diagrama floral, F capsula aculeada 
(cerca de lx). G, H Nicotiana tabacum, G flor (lx), H capsula jovem em cortes longitudinal e transversal (2x). (A, F-H segundo G. Karsten; B, 
E segundo A.W. Eichler; C, D segundo G.Beck-Mannagetta.) 


























10 


912 Bresinsky & Cols. 



Figirua 10-314 Solanales, Convolvulaceae. A Calystegia sepium (Calistegia), ramo florido e frutificado (0,33x), B Convolvulus arvensis, flor, 
longitudinal (1,5x), C diagrama floral (com profilos); D-G Cuscuta europaea. D Ramo afilo com haustorios e glomerulos florais (1,5x), E-G flor e 
fruto jovem inteiro e em corte longitudinal (20x). (A segundo F. Firbas; B segundo J. Graf; C segundo A.W. Eichler; D-G segundo G. Dahlgren.) 



secretores de oleo. As Apiaceae apresentam um habito 
caracteristico (Figura 10-316). Seus eixos, notadamente 
divididos em nos e entrenos ocos, portam folhas alter- 
nas quase sempre partidas com bainhas foliares alargadas 
envolvendo o caule. Como inflorescencias, sao em geral 
encontradas umbelas compostas (umbelas e umbelulas). 
Seus forofilos sao reunidos em “involucros” e “peque- 
nos involucros”. As flores pequenas, geralmente brancas, 
mais raramente rosa ou amarelas, sao pentameras, com 
exce^ao do gineceu e o calice e fortemente reduzido. As 
petalas possuem o apice muitas vezes curvado para den- 
tro e sao aparentemente livres. Sobre o ovario esta muitas 
vezes assentada uma almofada de estiletes que funciona 
como nectario (Figura 10-316). Um rudimento seminal 
anatropo pende do septo em cada loculo. Um segundo 
rudimento seminal atrofia de modo precoce. A semente 
possui um embriao em um endosperma volumoso, que 
contem gordura e proteina. A testa da semente adere-se 
a parede do fruto formando um fruto seco deiscente, 
que se divide em carcerulas monospermicas ao longo da 
parede comum. Estas carcerulas pendem em um recep- 
taculo do fruto (carpoforo) (Figura 10-316), do qual se 
separam depois. 


Figura 10-315 Araliaceae. Botoes florais, flores e frutos jovens de 
Aralia elata. (Imagem segundo I. Mehregan.) 
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Figura 10-316 Apiales, Araliaceae. A-C Hedera helix. A Flor (cerca de 4x), B diagrama floral, C fruto (baga, cerca de 2x). D-L Apiaceae, D flor 
(Ammi majus ) e E diagrama floral (Laser trilobum); F-J Conium maculatum, F ramo (0,5x), umbelula, G umbelula, H flor (em corte longitudinal, com 
dois rudimentos seminais pendentes), J fruto, inteiro (todos ampliados). K, L Fruto deiscente de Carum carvi, inteiro, em cortes longitudinal ( 1 0x) 
e transversal (25x) com carpoforo, parede do fruto, nervura principal com feixes vasculares, canaletas com canais secretores abaixo, testa da se- 
mente, endosperma e embriao. - d, disco; e, embriao; es, endosperma; o, ovario; pf, parede do fruto; el, estilete; n, nervura principal; c, carpoforo; 
t, testa da semente; cs, canais secretores. (A e C segundo G. Hegi; B segundo A.W. Eichler; D segundo ThellungE segundo F. Noll e FI.A. Froebe, 
modificado; F, G, J segundo G. Karsten; FI segundo A. Tschirch e 0. Oesterle; K, L segundo O.C. Berg e C.F. Schmidt, levemente modificado.) 


Algumas Apiaceae, por exemplo, especies de Bupleurum , desen- 
volveram folhas simples atraves de simplifica^ao ou redu^ao. As 
flores de determinados generos, por exemplo, o acanto ( Hera - 
cleum ), sao zigomorfas pelo aumento das petalas voltadas para 
fora na inflorescencia. Em alguns generos, a impressao optica 
da inflorescencia e refor^ada tambem pelas bracteas coloridas, 
por meio do envoltorio branco das umbelas de Astrantia , por 
exemplo, ou pelas bracteolas amarelas em Bupleurum. Moscas, 
besouros e outros insetos de rostro curto sao os principals poli- 
nizadores das flores, quase sempre protandricas. 

As umbeliferas sao distribuidas em grande numero de es¬ 
pecies, especialmente nas partes extratropicais do Hemisferio 
Norte, como plantas de estepes, pantanos, pradarias e florestas. 


Subarbustos de varios metros de altura sao encontrados principal- 
mente nas estepes da Asia Central (por exemplo, Ferula ) e plan¬ 
tas formando almofadas existem na regiao antartica. O elevado 
conteudo em oleos etereos explica o grande numero de plantas 
condimentares e medicinais, e tambem de hortali<;as nesta familia. 
Neste sentido sao empregados frutos, folhas e raizes. Exemplos de 
especies utilizadas nesta familia sao: cominho ( Carum carvi), anis 
(.Pimpinella anisum ), coentro ( Coriandrum sativum ), endro (Ane- 
thum graveolens ), levistico ( Levisticum officinale ), funcho ( Foeni- 
cum vulgare ), salsinha ( Petroselinum crispum ), cenoura ( Daucus 
carota ), pastinaca ( Pastinaca sativa ) e aipo ( Apium graveolens). 
Especies muito toxicos sao, por exemplo, a cicuta-maior ( Conium 
maculatum) e a cicuta-aquatica ( Cicuta virosa). 
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Dipsacales 

Adoxaceae: 5 generos/200 
especies, cosmopolita, maioria 
de zonas temperadas do He¬ 
misferio Norte; Caprifoliaceae: 
5 generos/220 especies, 
maioria de zonas temperadas 
do Hemisferio Norte; Dier- 
villeaceae: 1-2 generos/16 
especies, America do Norte, 
leste da Asia; Dipsacaceae: 11 
generos/290 especies, Eura¬ 
sia, Africa; Liaeaceae: 4-5 ge- 
neros/536 especies, maioria 
de zonas temperadas do He¬ 
misferio Norte, Asia, Mexico; 
Morinaceae 2-3 generos/13 
especies, Eurasia; Valerianace- 
ae: 17 generos/315 especies, 
maioria do Hemisferio Norte, 
America do Sul 


Famflias de rela9ao incerta 
com as Dipsacales 

Columelliaceae: 1 genero/4 
especies, America do Sul; 
Desfontainaceae 1 genero/1 
especie, America Central e 
America do Sul 


Entre as Dipsacales, a maioria dis- 
tribuida em zonas temperadas do 
Hemisferio Norte, encontram-se 
seco-iridoides, folhas opostas fre- 
quentemente compostas, partidas 
ou pelo menos serradas, inflores- 
cencias cimosas e em geral ovario 
infero, em sua maioria com tres ou 
mais carpelos com poucos rudi- 
mentos seminais e loculos estereis 
frequentes. 

As Adoxaceae, com flores ra- 
diais e frutos drupoides, sao repre- 
sentadas na Europa Central pelo 
sabugueiro ( Sambucus ; Figura 
10-317), lenhoso e com folhas pi- 
nadas, pelo viburno (Viburnum), 
tambem lenhoso, mas com folhas 
simples, assim como pela moscate- 
lina (Adoxa moschatellina). 

Enquanto que os dois primeiros ge- 
neros apresentam tirsos em forma de 
umbela - neste caso, as flores da borda, 
por exemplo, em V. opulus , sao estereis 


e bastante maiores, com fun$ao de atra^ao - Adoxa tern 5-7 flo¬ 
res ordenadas em um capitulo quase cubico. 

Flores zigomorfas e bagas, capsulas ou nozes sao encon- 
tradas nas Caprifoliaceae, Valeraniaceae e Dipsacaceae. 
As Caprifoliaceae em sentido estrito possuem bagas ou 
drupas. Entre as especies do genero Lonicera , de flores 
em duplas e carpelos parcialmente conatos estao os ar- 
bustos e as lianas nativas da Europa Central, como, por 
exemplo, a madressilva ( Lonicera caprifolium); o genero 
Symphoricarpos esta representado pela baga-da-neve (S. 
albus ), uma especie introduzida. As Valeraniaceae pos¬ 
suem flores pouco zigomorfas com corola pentamera, 
frequentemente calcarada e apenas 1-4 estames. Do ova¬ 
rio trfmero, com apenas um loculo fertil, origina-se uma 
noz. O genero Valeriana , tambem representado na Euro¬ 
pa Central, e geralmente perene, possui tres estames e 
forma na epoca da frutifica^ao uma coroa de tricomas a 
partir do calice (Figura 10-317). Especialmente V offici¬ 
nalis tern importancia farmaceutica como fonte de subs- 
tancias calmantes (por exemplo, acido valerianico, vale- 
potriatos, oleos etereos). Diferentes especies de 
Valerianella ( K salada-do-campo”), anuais, sao consumi- 
das como salada. As flores das Dipsacaceae sao reunidas 
em inflorescencias capituliformes (Figura 10-317), sendo 



Figura 10-317 Dipsacales. Adoxaceae. A, C, D Sambucus ebulus. A Flor (cerca de 10x), C fruto drupoide em corte longitudinal (cerca de 
5x), D diagrama floral; B S. nigra , flor em corte longitudinal (cerca de 10x). E-H Valerianaceae. E, F Valeriana officinalis, E flor (cerca de 10x), 
Ediagrama floral; G Valeriana tripteris, fruto e papus (cerca de 3x); H Centranthus ruber, flor (cerca de 10x). J-L Dipsacaceae. J, K Scabiosa 
columbaria. J capitulo em corte longitudinal (ampliado), K fruto com calfculo e calice (ampliado); L Dipsacus pilosus, diagrama floral. - c, ca- 
liculo; ca, calice. (A segundo J, Graf; B segundo G. Dunziger; D, F, L segundo A.W. Eichler; E, G, FI segundo F. Weberling; J, K segundo G. Fleji.) 
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as flores marginais com frequencia aumentadas. Os ova- 
rios uniloculares e monospermicos sao rodeados por um 
envoltorio de quatro bracteas (caliculo) (Figura 10-317). 
Na Europa Central, a familia e representada pelos gene- 
ros Scabiosa , Knautia (flor-de-viuva) e Dipsacus , por 
exemplo. Os capitulos secos de D. fullonum (cardo-pen- 
teador), com seus forofilos rigidos e pontiagudos, eram 
utilizados para pentear tecidos de la. 

Com exce^ao das cosmopoli- 
tas Asteraceae, Campanulaceae e 
Menyanthaceae, as Asterales 
apresentam uma distribui^ao pre- 
ferencial no Hemisferio Sul. Tanto 
quanto foi investigado, as Astera¬ 
les sao muitas vezes caracterizadas 
por apresentarem como substan- 
cia de reserva o polissacarideo 
inulina, constituido de unidades 
de frutose (em vez do amido cons- 
tituido de unidades de glicose). A 
pre-flora$ao da corola e plicada. 
Os mecanismos de apresenta^ao 
secundaria de polen, com fre¬ 
quencia encontrados na ordem, 
aparentemente surgiram varias ve¬ 
zes (ver Quadro 10-12). 

As Campanulaceae, plantas 
com latex, apresentam ovarios in¬ 
feros com 2-5 carpelos e placen- 
ta^ao centro-angular com mui- 
tos rudimentos seminais (Figura 
10-318). Seus frutos sao capsulas 
ou bagas. Na sub-familia Cam- 
panuloideae, as flores sao radiais 
e protandricas. Na campanula 
(Campanula ), as anteras (pressio- 
nadas ao estilete) descarregam o 
polen sobre os tricomas coletores 
da superficie externa do estilete, 
antes da antese. Ainda no botao floral, o polen e libe- 
rado para a base do estilete atraves da invagina^ao dos 
tricomas coletores e os estames murcham. Somente en- 
tao as flores e, por fim, os ramos do estigma se abrem 
(Figura 10-318). Os ovarios tricarpelares, comuns na 
sub-familia, desenvolvem-se em capsulas que se abrem 
por meio de poros, como, em Campanula. Nas flores 
de garra-do-diabo ( Phyteuma ), os apices dos lobos da 
corola sao concrescidos posgenitalmente. As flores sao 
reunidas em inflorescencias densas, rodeadas na base 
por bracteas involucrais e lembram, os capitulos das 
Asteraceae, como nas inflorescencias do botao-azul 
( Jasione ). 


Na sub-familia Lobelioideae, predominantemente tropical, as 
flores sao zigomorficas (Figura 10-319), o ovario e bicarpelar e o 
polen e liberado em um tubo formado por fusao pos-genital das 
anteras e empurrado para fora deste pelo alongamento do estile¬ 
te. Lobelia dortmanna (lobelia-dagua), representante desta fami¬ 
lia em climas temperados, e uma planta rara encontrada tambem 
na Europa Central em corpos de agua oligotroficos. 

Asteraceae (= Compositae), a maior familia das angios- 
permas, possivelmente originada na America do Sul fora 
da Bacia Amazonica, e bem caracterizada por um grande 
numero de atributos (Figura 10-318). Na base das inflo¬ 
rescencias capituliformes dispoem-se inumeras bracteas 
como envoltorio do capitulo (involucro). O receptaculo 
do capitulo e conico ou piano. Forofilos das flores indivi¬ 
dual estao presentes como folhas escamiformes paleaceas 
ou inexistem. Nos capitulos encontram-se flores tubula- 
res pentameras radiais ou flores liguladas zigomorfas com 
tres ou cinco petalas aumentadas ou os dois tipos de flores 
lado a lado. O calice e formado de escamas, cerdas ou pe¬ 
los (papus) e serve para a dispersao dos frutos ou e com- 
pletamente reduzido. Os cinco estames estao assentados 
sobre a corola, com filetes livres. As anteras estao aderi- 
das formando um tubo no qual o polen e liberado. Com 
o alongamento do estilete, o polen e empurrado para fora 
pelo apice dos ramos do estigma, frequentemente pilosos, 
ou pelos tricomas da superficie externa do estigma e do 
estilete. Somente depois disso os dois lobos do estigma se 
separam e a parte interna receptiva torna-se acessivel para 
o polen. O ovario infero e bicarpelar e unilocular, possuin- 
do apenas um rudimento seminal anatropo na base. Deste, 
forma-se quase sempre uma noz com paredes do fruto e 
da semente mais ou menos adpressas uma a outra (aque- 
nio). O embriao e rico em proteinas e oleos. 

A familia e dividida em cinco sub-familias e 37 tribos. A posi- 
^ao da sub-familia sul-americana Barnadesioideae como gru- 
po-irmao das demais Asteraceae foi reconhecida pela ausencia 
de uma inversao no genoma plastidial, que ocorre em todo o 
restante da familia. Neste caso, as flores sao radiais. Nos casos 
de zigomorfia, com frequencia, na corola quatro lobos abaxiais 
opoem-se a um lobo adaxial remanescente (pseudolabiada). A 
sub-familia Mutisioideae, cujos capitulos muitas vezes apresen¬ 
tam apenas flores com corola com tres grandes lobos abaxiais 
e dois lobos menores adaxiais (bilabiada), pertencem as Mu- 
tisieae, entre as quais esta, por exemplo, o genero Gerber a. A 
sub-familia Carduoideae, com flores radiais apenas, pertencem 
as Cynareae (= Cardueae; Figura 10-320) por exemplo, os car- 
dos dos generos Cirsium e Carduus e as centaureas ( Centaurea , 
com C. cyanus : centaurea-azul), nas quais as flores marginais 
do capitulo sao aumentadas e estereis. Nas bardanas ( Arctium) 
as bracteas farpadas do capitulo servem para dispersao zooco- 
rica. Em equinopse ( Echinops ), capitulos unifloros sao reuni- 
dos em capitulos compostos de segunda ordem. Como plantas 
cultivadas, a alcachofra-do-mediterraeo ( Cynara scolymus) e o 
cartamo ( Carthamus tinctoris , planta oleaginosa e tintureira) 


Asterales 

Alseuosmiaceae: 5 gene¬ 
ros/ 10 especies, Australia, 
Nova Zelandia, Nova Guine, 
Nova Caledonia; Argophylla- 
ceae: 2 generos/20 especies, 
Australia, Nova Zelandia, Nova 
Caledonia; Asteraceae: 1.600 
generos/2.3000 especies, 
cosmopolita; Calyceraceae: 4 
generos/60 especies, Ame¬ 
rica do Sul; Campanulaceae: 
84 generos/2.400 especies, 
cosmopolita; Goodeniaceae: 

11 generos/440 especies, 
Hemisferio Sul, maioria na 
Australia; Menyanthaceae: 5 
generos/60 especies, cos¬ 
mopolita; Pentaphragmata- 
ceae: 1 genero/30 especies, 
sudeste da Asia, Nova Guine; 
Phellinaceae: 1 genero/11 
especies, Nova Caledonia; 
Rousseaceae: 4 generos/6 
especies, Australia, Nova Ze¬ 
landia, Nova Guine, Maurfcio; 
Stylidiaceae: 6 generos/245 
especies, Australia, Nova Ze¬ 
landia, raramente no sudeste 
da Asia, America do Sul 

Famflia de redoes incer- 
tas com as Asterales 

Bruniaceae: 12 generos/ 75 
especies, Africa do Sul 
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Quadro 10-12 


Asterales - Evolugao da apresentagao secundaria de polen 


Nas Asterales encontra-se um grande numero de mecanismos 
de apresentagao secundaria de polen, nos quais o polen nao e 
exposto diretamente pelas anteras, mas e transferido para ou- 
tra parte da flor e de la coletado pelo polinizador (ver Figura) 
nas Campanulaceae - Lobelioideae ha um mecanismo de bom- 
beamento no qual o polen e depositado no tubo formado pela 
proprias anteras aderidas entre si e e entao empurrado para 
fora pelo crescimento do estilete. Na maioria das Campanula¬ 
ceae - Campanuloideae o polen e depositado sobre a superff- 
cie externa do estilete, recoberta por tricomas unicelulares de 
estrutura especial. Apos o murchamento das anteras, o polen 
e apresentado pela superffcie externa da base do proprio es¬ 
tilete, hipertrofiada por invaginagoes dos tricomas. No cfrculo 
de parentesco das Asteraceae, as Goodeniaceae apresentam 
uma concavidade alargada abaixo do apice do estilete, no qual 
o polen e descarregado. 0 crescimento do estilete empurra o 
polen para fora desta concavidade. Nas Calyceraceae o polen e 
depositado sobre o apice do estilete e empurrado para fora da 
flor pelo crescimento deste. Nas Asteraceae observa-se o depo- 
sito do polen, bastante aderente devido a grande quantidade de 
polenkitt, sobre a superffcie externa do estilete (Barnadesieae), 


um mecanismo de escova no qual o polen e depositado sobre a 
superffcie externa pilosa do estilete (por exemplo, Lactuceae) e 
um mecanismo de bombeamento (por exemplo, Senecioneae) 
como o descrito acima para as Campanulaceae - Lobelioideae). 
De qualquer modo, tambem entre as Asteraceae o polen e sem- 
pre apresentado atraves do crescimento do estilete. 

A observagao da ocorrencia destes diferentes mecanismos 
na filogenia das Asterales (ver Figura) deixa claro que a apre¬ 
sentagao secundaria de polen provavelmente originou-se duas 
vezes nas Asterales, uma vez entre as Campanulaceae e uma 
vez entre as Goodeniaceae-Calyceraceae-Asteraceae. Um pres- 
suposto importante nos dois casos e a existencia de um tubo de 
anteras dispostas muito proximas umas as outras ou ate mes- 
mo aderidas, assim como um desenvolvimento floral no qual o 
alongamento dos estames (por crescimento dos filetes ou por 
crescimento do tubo da corola abaixo da insergao dos filetes) e 
seguido pelo esvaziamento das anteras e pelo alongamento do 
estilete. Um tubo formado pelas anteras e encontrado apenas 
nas Campanulaceae - Lobelioideae e nas Goodeniaceae (em 
parte), Calyceraceae (em parte) e Asteraceae, enquanto que os 
demais representantes da ordem possuem anteras livres. 


Figura Filogenia das Asterales (segundo Ka- 
dereit, 2004) e ocorrencia na ordem dos dife¬ 
rentes mecanismos de apresentagao secunda¬ 
ria do polen. As corolas sao representadas em 
azul, os estames em vermelho e o polen em 
laranja. (A-E segundo C. Erbar e P. Leins.) 


— Campanulaceae A 

— Pentafragmaceae 

Rousseaceae/ 

Carpodetaceae 

— Argophyllaceae 


- Phellinaceae 


— Alseuosmiaceae 

— Stylidiaceae 

— Menyanthaceae 

— Goodeniaceae 

— Calyceraceae 

— Compositae 


B 

C 

D,E 





Goodeniaceae (mecanismo de cavidade) 
* 



Calyceraceae (mecanismo de deposito) 



Asteraceae (mecanismo de bombeamento) 


Asteraceae (mecanismo de escova) 
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Figura 10-318 Asterales. A-D Campanulaceae. A Diagrama floral de Campanula sp., B-D fases da antese de Campanula rotundifolia (petala 
anterior retirada): estames esvaziam seu polen sobre o estilete (B) e murcham (C), polen retirado, estigma expandido (D) (lx). E-Q Asterace- 
ae. E Diagrama floral de uma flor tubular com forofilo e papus; F-G corte longitudinal do capitulo de Matricaria recutita (envoltorio unisseria- 
do, receptaculo da inflorescencia oco, flores liguladas rebatidas, bracteas paleaceas* ausentes) e Arctium lappa (envoltorio multisseriado e 
farpado, apenas flores tubulares, bracteas paleaceas) (ampliado). H, J Arnica montana. K Chamaemelum nobile : flores liguladas e tubulares 
(inteiras ou em corte longitudinal, ampliado); L androceu de Carduus crispus (10x); M estilete e estigma de Achillea millefolium (ampliado). 
N-Q Frutos (aquenios) de N Hieracium villosum e 0 Lactuca virosa, com papus em forma de pelos, de P Bidens tripartius com escovas far- 
padas no papus e de Q Helianthus annuus (inteiro e em corte longitudinal, com embriao) sem papus. - g, estilete; n, estigma; p, papus; s, 
bractea paleacea. (A, E segundo Q.W. Eichler, modificado; B-D segundo F.E. Clements e F.L. Long, levemente simplificado; F-K, M segundo 
C.F. Schmidt; L, N, 0, Q segundo H. Baillon; P segundo F. Firbas.) 


N. de T. Estas bracteas equivalem provavelmente aos forofilos das flores. 
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Figura 10-319 Campanulaceae. Flor de Monopsis decipiens. (Foto- 
grafia segundo C. Erbar.) 


pertencem as Cynareae. A sub-familia Cichorioideae geral- 
mente possui capitulos com somente flores liguladas ou com 
somente flores tubulares. A esta sub-familia pertencem como 
grandes tribos as Cichorieae (= Lactuceae) e as Vernonieae. 
As Cichorieae possuem apenas flores liguladas constituidas 
por corolas com cinco lobos e apresentam latex. Representan- 
tes das Cichorieae sao, por exemplo, Cichorium (com C. inty- 
bus : chicoria e C. endivia : endivia), Scorzonera (raiz-negra), 
Taraxacum (dente-de-leao), Hieracium , Crepis e Lactuca (por 
exemplo, L. sativa: alface). As Vernonieae, nao representadas 
na flora da Europa Central, geralmente possuem em seus capi¬ 
tulos apenas flores radiais. A sub-familia Asteroideae em geral 
apresenta capitulos apenas com flores radiais ou com flores ra¬ 
diais e flores marginais liguladas com apenas tres lobos abaxiais 
acima do tubo da corola. As Astereae pertencemos generos 
Aster e Beilis (margaridas), por exemplo e as Inuleae pertence, 
por exemplo, a enula (Inula), da Europa Central. O edelweiss 
(Leontopodium), com folhas lanosas brancas como envoltorio 
de varios capitulos, assim como as sempre-vivas (Helichrysum ), 
com bracteas involucrais coloridas e secas, sao representantes 
das Gnaphalieae. Muitas plantas medicinais e condimentares 
sao encontradas entre as Anthemideae. Exemplos sao a ca- 



Figura 10-320 Asteraceae. Capitulos de Serratula tinctoria. (Foto- 
grafia segundo I. Mehregan.) 


momila-verdadeira ( Matricaria recutita ), a camomila-romana 
(Chamaemelum nobile ), o milefolio ( Achillea millefolium agg.) 
e diversas especies do genero anemofilo Artemisia (por exem¬ 
plo, A. absinthium : losna ou absinto, A. dracunculus : estragao). 
Tambem pertencem a esta tribo os crisantemos ( Chrysanthe¬ 
mum ), plantas ornamentals. Nas Senecioneae, as bracteas invo¬ 
lucrais do capitulo estao ordenadas em uma ou poucas series. 
Representantes desta tribo sao, por exemplo, a tussilagem (Tus- 
silago farfara) e Senecio (cerca de 1.250 especies), um genero 
grande, mas certamente nao monofiletico. A calendula ( Calen¬ 
dula ), com frutos heterocarpicos sem papus pertence as Calen- 
duleae. As Helianthae, predominantemente do Novo Mundo, 
pertence o genero Helianthus com, por exemplo, H. annuus 
(girassol) e H. tuberosus (tupinambo). Folhas opostas sao fre- 
quentemente encontradas entre as Coreopsidae, por exemplo, 
Bidens (picao) e a muito cultivada dalia ( Dahlie ), as Milleria- 
ceae, por exemplo, Galinsoga (picao-branco), introduzida da 
America do Sul, e Tagetes (por exemplo, o tagetes cultivado) e 
entre as Eupatorieae, por exemplo o trevo-cervino ( Eupatorium 
cannabinum) da Europa Central. 

Os parentes mais proximos das Asteraceae sao as Calyce- 
raceae e Goodeniaceae. Nas flores isoladas das Goodeniaceae o 
polen e esvaziado no estilete em uma cavidade formada abaixo 
do estigma que se fecha quase completamente. Pelo crescimento 
do estigma o polen e empurrado para fora da cavidade e torna-se 
acessivel aos polinizadores na borda da cavidade. Nas Calycera- 
ceae, com flores reunidas em capitulos, o polen e depositado so- 
bre a superficie do estilete e apresentado pelo crescimento deste. 

Estreitamente relacionadas com as Asteraceae, Calyce- 
raceae e Goodeniaceae, as Menyanthaceae (Figura 
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Figura 10-321 Menyanthaceae. Flores de Menyanthes trifoliata. Pe- 
talas franjadas na margem. (Fotografia segundo P. Leins.) 


Famflias de pos^ao incer- 
ta nas Eudicotiledoneas 

Apodanthaceae: 3 gene- 
ros/23 especies, sul da 
America do Norte, America 
do Sul, Mediterraneo e 
sudoeste da Asia, leste da 
Africa, sudoeste da Australia; 
Haptanthaceae: 1/1, Flon- 
duras; Floplestigmataceae: 

1 /2, leste da Africa; Medu- 
sandraceae: 1/2, oeste da 
Africa; Metteniusaceae: 1/7, 
America Central e noroeste 
da America do Sul 


10-321), com pistilos superos, 
nao possuem apresenta^ao se¬ 
cundaria de polen. A esta familia 
pertence Menyanthes trifoliata, 
uma planta de pantanos com fo- 
lhas trifolioladas e o golfao-pe- 
queno (Nymphoides peltata), uma 
pequena planta aquatica com fo- 
lhas flutuantes semelhantes as dos 
lirios-dagua. 


Familias de parentesco desconheci- 
do entre as Eudicotiledoneas sao as 
parasiticas Apodanthaceae: 3/23, sul 
da America do Norte, America do Sul, Mediterraneo, sudoeste 
da Asia, leste da Africa, sudoeste da Australia; Haptanthaceae: 
1/1, Honduras; Hoplestigmataceae: 1/2, leste da Africa; Medu- 
sandraceae: 1/2, oeste da Africa, Metteniusaceae: 1/7, America 
Central, America do Sul 


10.2.15 Ancestrais e parentesco das 
plantas com sementes 


Pode-se pressupor que as plantas com sementes (Sper- 
matophytina), fetos (Filicophytina), cavalinhas (Equise- 
tophytina) e psilotos (Psilotophytina) descendem de um 
ancestral comum representado, por exemplo, pelo genero 
do baixo Devoniano Psilophyton (Figura 10-332). O gru- 
po-irmao desta linha evolutiva e o dos licopodios (Lyco- 
podiophytina). 

A especie P. dawsonii caracterizava-se por uma ramifica^ao ani- 
sotoma e a disposi^ao alterna dos eixos desprovidos de folhas. O 
tecido de condu^ao primario estava diferenciado em uma pro- 
tostele. Os eixos laterais estereis eram muito ramificados, sem 
que as ramifica^oes terminais estivessem comprimidas em um 
piano e nos eixos laterais ferteis encontravam-se inumeros espo¬ 
rangios de pedicelos curtos dispostos aos pares. Tanto os eixos 
laterais estereis quanto os ferteis eram curvados na regiao apical. 
Os esporangios fusiformes abriam-se por uma fenda longitudi¬ 
nal e as plantas eram isosporadas. 

Na linha evolutiva que conduziu as plantas com sementes 
desenvolveu-se um cambio bifacial com floema secun- 
dario formado para fora e xilema secundarios com raios 
parenquimaticos formado para dentro. Como represen- 
tantes precoces desta linhagem evolutiva podem ser con- 
siderados os generos do Devoniano Medio Tetraxylopte¬ 
ris (Figura 10-322) e Archaeopteris (Figura 10-322), que 
sao reunidos com muitos outros generos nas chamadas 
Progimnospermas. 

Tetraxylopteris diferencia-se de Psilophyton - alem da posse de 
cambio bifacial - tambem pela ramifica^ao decussada dos eixos 
e pela orienta^ao claramente adaxial dos grupos de esporangios. 
Em rela^ao aos esporangios, Archaeopteris tinha semelhan^a 
com Tetraxylopteris , porem era heterosporico. As plantas tinham 
troncos com diametro de ate 1,5 m e altura de ate 20 m. A madei- 
ra (inicialmente descrita como genero Callixylon) tinha grande 
semelhan^a com as coniferas modernas, por possuir pontoa^oes 
areoladas no xilema secundario. Alem disto, em algumas espe¬ 
cies estavam desenvolvidos orgaos foliares pianos com nerva^ao 
dicotomica. 

A partir das Progimnospermas, as plantas com sementes 
se desenvolveram em uma linhagem evolutiva monofile- 
tica no Devoniano Superior (a cerca de 370 milhoes de 
anos). O tegumento unico dos rudimentos seminais recem 
formados surgiu provavelmente atraves da progressiva es- 
teriliza^ao e concrescimento de todos os megasporangios 
exceto um que permaneceu fertil (Figura 10-323). 

Dada a disposi^ao dos esporangios em Tetraxylopteris e Archae¬ 
opteris em sistemas de eixos portadores apenas de esporangios, 
a possibilidade sobre a origem do tegumento, conhecida como 
Teoria Neosinangial, e mais plausivel que a Teoria dos Telomas, 
que postula o concrescimento de um sistema misto de eixos este- 
reis/ferteis em torno de um unico megasporangio que permane- 
ce fertil (Figura 10-323). 
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Figura 10-322 Ancestrais das plantas com sementes. A Psilophyton (Devoniano Inferior), B Tetraxylopteris (Devoniano Medio), C Archa- 
eopteris (Devoniano Medio; 1 habito: arvore com cerca de 6 m de altura; 2 eixo lateral com segoes foliares vegetativas e portadoras de 
esporangios, 3-6 desenvolvimento progressive segoes foliares planas laminares em diversas especies, 7 microsporangios e megasporangios, 
8 microsporos e megasporos). Tetraxylopteris e Archaeopteris representam as chamadas progimnospermas. (A, B R. Spohn, A segundo H.P. 
Banks, S. Leclercq e F.M. Hueber de Kenrick e Crane, 1997; B segundo P.M. Bonamo e H.P. Banks de Kenrick e Crane, 1997; C segundo C.B. 
Beck e C.A.Arnold de Stewart e Rothwell, 1993.) 


Representantes ancestrais das plantas com sementes, tam- 
bem reunidas como as chamadas pteridospermas (Pteridos- 
permae = Lyginopteridopsida), mas que aparentemente repre¬ 
sentam um grupo parafiletico do qual se originaram diversas 


outras linhagens de plantas com sementes, tinham, por exem- 
plo, o habito de Tetrastichia (Figura 10-324) e a estrutura foliar 
e da madeira, por exemplo de Lyginopteris (Figura 10-324). Os 
microsporangios eram dispostos em grupos radiais e muitas 



Figura 10-323 Origem do rudimento seminal. A-D A partir de um sistema de telomas, parte vegetativo, parte portador de esporangios, dife- 
rencia-se um nucelo fertil (escuro) e a partir de de envoltorios estereis diferencia-se um tegumento (Teoria dos Telomas). E, F 0 tegumento do 
rudimento seminal origina-se atraves de progressiva esterilizagao e concrescimento de todos os megasporangios exceto um que permanece 
fertil em um sistema de telomas exclusivamente portador de esporangios (Teoria Neosinangial). (R. Spohn, A-D segundo J. Walton de H.N. 
Andrews; E, F segundo Kenrick e Crane, 1997.) 
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vezes concrescidos uns aos outros, a semelhan^a de Crosso- 
theca (Figura 10-324), por exemplo. Os rudimentos seminais 
tinham geralmente um tegumento lobado no apice e estavam 
assentados isoladamente (por exemplo, Genomosperma) ou 
em grupos (por exemplo, Calathospermum) em um envol- 
torio tambem frequentemente lobado denominado cupula 
(Figura 10-324). 

A maioria das analises moleculares dos relacionamen- 
tos filogeneticos entre os grupos recentes de plantas 
com sementes (Cycadopsida, Gikgopsida, Coniferopsi- 
da inclusive Gnetales, Magnoliopsida), com utilizaqao 
de diversas sequencias de DNA, leva a conclusao de que 
as gimnospermas hoje viventes sao monofileticas e re- 


presentam o grupo-irmao das angiospermas e que as 
Gnetales estao mais estreitamente relacionadas as Co- 
niferopsida. Estes resultados sao claramente contradi- 
torios aos resultados da maioria das analises de taxons 
fosseis e recentes com utilizaqao de caracteres morfo- 
logicos, que em sua maioria identificaram as Gnetales 
como os parentes mais proximos das Magnoliopsida. 
Gnetales, Magnoliopsida, assim como os fosseis Ben- 
nettitales e o genero Pentoxylon foram tambem deno- 
minados antofitos. 

A discrepancia entre estas diferentes analises pode ser devida a 
duas razoes. Por um lado e possivel que as analises morfologicas 
nao apresentem o resultado correto porque nao ha documentos 



Figura 10-324 Representantes das chamadas pteridospermas (Pteridospermae = Lyginopteridopsida). A Habito de Tetrastichia bupatides 
(0,33x). B, C Estrutura da madeira e da folha de Lyginopteris larischii. D, E Ramo portador de microsporofilos e cortes longitudinal e transver¬ 
sal de um microsporofilo de Crossotheca (1,5x). Rudimentos seminais e tegumento de F Genomosperma kidstonii e G Calathospermum 
scoticum (0,75x). (A, F segundo H.N. Andrews; B segundo D.H. Scott; C segundo H. Potonie; D, E segundo M. Hirmer; G segundo J. Walton.) 
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Figura 10-325 Hipoteses sobre a origem da flor hermafrodita* de angiospermas. A A Teoria dos Euantios parte do pressuposto que o an¬ 
cestral das angiospermas ja possufa flores hermafroditas e que a flor das angiospermas e consequentemente urn sistema monoaxial com 
microsporofilos e megasporofilos. B A Teoria dos Pseudantios, por outro lado, assume que a flor se originou de uma inflorescencia de flores 
unissexuadas e, portanto, por condensagao de urn sistema de eixos com eixo principal e eixos laterais. (A segundo A. Arber e J. Parkin; B 
segundo R. von Wettstein.) 

* N. de T. Neste caso, o vocabulo hermafrodita deve ser entendido como bisporangiado, ou seja, portador de microsporangios e megasporangios, ja que a flor 
e um eixo do esporofito. 


fosseis de importantes grupos extintos ou porque estruturas 
fosseis ou tambem recentes foram erroneamente interpreta- 
das. Por outro lado, e imaginavel que a analise de sequencias 
de DNA apenas de plantas com sementes recentes nao pode le- 
var ao resultado correto, tendo em vista a extingao de inumeros 
grupos de espermatofitas. E de conhecimento generalizado que 
a exclusao de taxons de uma analise filogenetica pode influen- 
ciar fortemente no resultado. Mesmo que as gimnospermas 
hoje viventes representem um grupo monofiletico, as Magno- 
liophynina descendem de ancestrais gimnospermicos, sendo as 
gimnospermas recentes e fosseis juntas parafileticas em relagao 
as Magnoliopsida. 

Quanto a questao da origem da flor das Magnoliopsida, 
e necessario esclarecer como surgiram, primeiro, o her- 
mafroditismo da flor, segundo, o carpelo envolvendo os 
rudimentos seminais e terceiro, o segundo tegumento dos 
rudimentos seminais. Finalmente, tambem a origem do 
envoltorio floral necessita esclarecimento. 

Fundamentalmente, existiram e existem duas hi¬ 
poteses diferentes para o surgimento da flor. Enquanto 
a Teoria dos Euantios (A. Arber e J. Parkin) parte do 
pressuposto que o ancestral das angiospermas ja possuia 
flores hermafroditas e que a flor das angiospermas e con¬ 
sequentemente um sistema monoaxial com microsporo¬ 
filos e megasporofilos, a Teoria dos Pseudantios (R. von 
Wettstein) assume que a flor se originou de uma inflo- 
rescencia de flores unissexuadas e, portanto, por conden¬ 
sagao de um sistema de eixos com eixo principal e eixos 
laterais (Figura 10-325). 

A Teoria dos Pseudantios parte do pressuposto 
que as angiospermas descendem das Gnetales. Assim, 
e postulado que a flor hermafrodita das angiospermas 
originou-se por condensagao de um sistema complexo 
de eixos com flores masculinas e femininas. Nesta teo¬ 
ria, o carpelo das angiospermas originou-se do forofilo 
da flor feminina e o segundo tegumento dos rudimen¬ 
tos seminais originou-se de bracteas localizadas na base 
da flor feminina. Assim, a Teoria dos Pseudantios nao e 


corroborada nem pelas analises moleculares nem pelas 
analises morfologicas. Segundo as analises moleculares, 
as Gnetales e as angiospermas nao sao mais relacionadas 
e nas analises morfologicas as Gnetales sao de fato identi- 
ficadas como parentes proximos das angiospermas, mas 
nao como o parente mais proximo. 

Um modelo possivel para a origem da flor no sen- 
tido da Teoria dos Euantios e fornecido pelo genero 
Caytonia. Enquanto as analises moleculares, dada sua 
descoberta sobre a monofilia das gimnospermas recen¬ 
tes, nao possibilitam nenhum pronunciamento a respei- 
to dos parentes mais proximos das angiospermas, este 
genero e identificado como o parente mais proximo e 
possivel ancestral das angiospermas em determinadas 
analises morfologicas. Caytonia tinha microsporofi¬ 
los e megasporofilos pinados em flores possivelmente 
hermafroditas. Os megasporofilos consistiam em uma 
raque com cupulas laterais, cada uma com varios rudi¬ 
mentos seminais (Figura 10-326) e tambem os micros¬ 
porofilos eram pinados e portavam grupos laterais com 
sacos polinicos concrescidos entre si (Figura 10-326). 
Os carpelos das Magnoliopsida podem ter se originado 
da modificagao da raque em uma estrutura plana que 
assim envolveu os rudimentos seminais. Nesta proposi- 
gao, o segundo tegumento dos rudimentos seminais das 
Magnoliopsida pode ser relacionado a cupula, onde o 
numero de rudimentos seminais foi reduzido a um. Em 
relagao aos microsporofilos, ocorreu durante a evolugao 
das Magnoliopsida a redugao a um estilete com dois si- 
nangios e dois sacos polinicos em cada sinangio. 

Tambem outros grupos fosseis de espermatofitas como, por 
exemplo, as Corystospermatales, as Bennettitales, as glos- 
sopterideas ou o genero Pentaxylon foram intensivamente 
discutidos como formas ancestrais na evolugao da flor das 
angiospermas. 

Resumidamente, pode-se apenas concluir que a origem da 
flor das Magnoliopsida, e com isto as origens do herma- 
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Figura 10-326 Caytonia como possivel ancestral das angiospermas. A Megasporofilo pinado com cupulas laterals (5x), B cupula, C corte longi¬ 
tudinal da cupula com varios rudimentos seminais, D microsporofilo com grupos de sacos polinicos laterals (7x), E grupo de sacos polinicos con- 
crescidos em corte transversal. (R. Spohn, A, D segundo T.M. Harris de Crane, 1985; B, C, E segundo T.M. Harris de Stewart e Rothwell, 1993.) 


froditismo, do carpelo e do segundo tegumento dos ru- 
dimentos seminais, continua desconhecida. Ainda assim, 
a maioria dos autores aceita a Teoria dos Euantios para a 
origem da flor. 

Os genes, ou familias de genes, regulatorios respon- 
saveis pela determina^ao da identidade dos orgaos na 
flor das angiospermas sao cada vez melhor conhecidos 
(ver 6.4.3). Estes genes foram encontrados tambem nas 
Coniferopsida, por exemplo. Neste caso, a forma^ao 
das flores masculinas (assim como a forma^ao dos es- 
tames nas flores das angiospermas) e determinada pela 
expressao de genes da classe B e da classe C e a forma- 
$ao da flor feminina (assim como a forma^ao de car- 
pelos nas flores das angiospermas) e determinada pela 
expressao de genes da classe C (e da classe B sister). A 
origem das flores hermafroditas com estames formados 
primeiramente e estames formados depois poderia ser 
entao explicada, por exemplo, por redu^ao da expres¬ 
sao de genes da classe B no apice da flor masculina ou 
por expressao ectopica de genes da classe B sister nestas 
areas apicais. Expressao ectopica, ou seja, a expressao de 
um gene em um lugar diferente do usual e um fenome- 
no bem conhecido pela genetica do desenvolvimento e 
e postulado tambem em outros modelos geneticos de 
origem da flor. 

Os genes da classe A, importantes para o perianto das 
flores de angiospermas, nao sao conhecidos nas gimnos- 
permas. 


10.3 Historia da vegeta$ao 


A flora, e com isto tambem a vegeta^ao da Terra, modifi- 
cou-se constantemente deste a origem da vida a provavel- 
mente mais de 3,5 bilhoes de anos ou desde a origem das 
plantas eucarioticas autotroficas a cerca de 2,1 bilhoes de 
anos. A extin^ao e o surgimento de especies nao foram, 
no entanto, um processo continuo (Quadro 10-13). A 
cobertura de vegeta^ao atual da Terra, portanto, so pode 
ser entendida como o resultado de um longo desenvolvi¬ 
mento historico. A historia floristica e da vegeta^ao pro- 
cura reconstruir este desenvolvimento. A transforma^ao 
da flora e da vegeta^ao da Terra se baseia na filogenia das 
plantas, na transforma^ao da superficie terrestre (posi^ao 
dos continentes e oceanos, forma^ao de montanhas), por 
exemplo, por processos de tectonica de placas, na mudan- 
9 a da composi^ao da atmosfera (concentrates de 0 2 e 
C0 2 , camada de ozonio absorvedora de radia^ao UV, tem- 
peratura, precipita^ao, etc.), por exemplo, pela origem da 
fotossintese e da respira^ao aerobia, assim como na modi- 
fica^ao de todas as intera^oes de plantas com o ambiente 
em transforma^ao, entre elas e com outros organismos 
tambem em modifica^ao. 

Para a reconstru^ao da historia da flora e da vegeta^ao 
sao utilizados conhecimentos das areas da paleontologia e 
paleobotanica, da geologia, filogenia, paisagem e biogeo- 
grafia historica. 
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Quadro 10-13 


Extingoes em massa 

Ao longo da historia da Terra, a flora e a vegetagao transforma- 
ram-se de forma continua e grupos de plantas desapareceram 
e novos grupos surgiram (Figura). Na verdade, a extingao e o 
surgimento de organismos nao foi um processo contfnuo, sendo 
possivel reconhecer perfodos com elevadas taxas de extingao 
e perfodos com elevadas taxas de especiagao. Perfodos com 
taxas elevadas de extingao sao tambem identificados como ex¬ 
tingoes em massa. Aparentemente, apenas em poucos casos as 
extingoes em massa de plantas vasculares, vertebrados terres- 
tres e invertebrados marinhos ocorreram ao mesmo tempo. Em 
relagao a fauna marinha, sao frequentemente distinguidos cinco 
perfodos (the big five) de extingao em massa (final do Ordovi- 
ciano: 443 milhoes de anos; Devoniano: 364 milhoes de anos; 
transigao Permiano/Triassico 248 milhoes de anos; transigao 
Triassico/Jurassico: 206 milhoes de anos; transigao Cretaceo/ 
Terciario: 65 milhoes de anos). Quanto as plantas vasculares, 
alguns autores reconhecem nove dessas extingoes em mas¬ 
sa (Devoniano: 391, 378 e 363 milhoes de anos; Carbonffero: 
290 milhoes de anos; Triassico: 241 milhoes de anos; Jurassico: 
152-155 milhoes de anos; Cretaceo 132 milhoes de anos; Ter¬ 
ciario: 29 e 16 milhoes de anos). Essas extingoes sao menos 
evidentes que as dos animais e a comprovagao estatistfstica de 


sua existencia tern sido contestada por outros autores. Esta di- 
ferenga evidente entre plantas e animais e atribufda em geral a 
maior capacidade regenerativa de plantas (por exemplo, a partir 
do banco de sementes do solo) apos as catastrofes ecologicas. 

A extingao na transigao Cretaceo/Terciario, talvez a mais 
conhecida (mas nao constatavel para as plantas) pela sua rela¬ 
gao com a extingao dos dinossauros, parece ter sido causada 
pelo choque de um asteroide com a Terra. Atraves desse cho- 
que, uma grande quantidade de po foi langada na atmosfera, a 
quantidade de energia solar que chegava a superffcie da Terra 
foi reduzida durante muitos anos, esfriando o clima considera- 
velmente. Depois que uma camada de irfdio* sobre todo o plane- 
ta deu indfcios desse choque, finalmente a cratera foi encontra- 
da sobre a plataforma continental, diante da costa de Yucatan 
(Mexico). Mesmo que com isto uma causa extraterrestre seja 
possfvel para a extingao em massa na transigao Cretaceo-Ter- 
ciario, o mesmo nao pode ser considerado para todas as extin¬ 
goes em massa da historia da Terra. 


* N. de R.T. Irfdio e um elemento raro sobre a Terra, mas frequente em 
asteroides e cometas 
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Figura Diversidade relativa de especies dos principais grupos de plantas terrestres desde o infcio do Ordoviciano. A Angiospermas, 
E Equisetophytina, G Gimnospermas, L Lycopodiophytina, P Marattiophytina e Filicophytina. (Segundo Niklas, 1997.) 
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10.3.1 Metodos 


A fossiliza^ao de restos vegetais em geral ocorre em condi- 
^oes muito especiais, principalmente em sedimentos ma- 
rinhos e limnicos, em turfeiras e no carvao oriundo deles. 
Muitos grupos de algas, assim como fragmentos de caules, 
folhas, esporos, sementes e frutos de plantas vasculares sao 
mais conhecidos como fosseis. Plantas fosseis sao inclui- 
das tanto quanto possivel nos taxons recentes ou descritas 
como taxons extintos. Para a classifica^ao de fosseis, geral- 
mente estao disponiveis apenas caracteres morfologicos e, 
no caso de petrifica^ao, anatomicos. 

Apenas elementos do esqueleto de alguns grupos de 
algas (diatomaceas: silica; Coccolithophorales: Figura 
10-82, Corallinaceae, Dasycladaceae: calcario), por exem- 
plo, sao preservados diretamente como fosseis. Os fosseis 
sao originados por permineraliza^ao, carbonifica^ao ou 
como impressoes e moldagens. 

Na permineraliza^ao (Figuras 10-152,10-161 e 10-164), o mate¬ 
rial organico das paredes celulares e do conteudo celular e substi- 
tuido por substancias minerais (por exemplo, silica, carbonatos), 
formando estruturas fosseis altamente estruturadas. A perda de 
gases e umidade e a a^ao de pressao mecanica levam a fosseis 
fortemente comprimidos e a carbonifica^ao. Em impressoes 
e moldagens, partes do sedimento se deposita na superficie da 
planta e apenas sua forma externa e conservada. Fosseis de am- 
bar sao geralmente impressoes ou cavidades, mas tambem po- 
dem conter material organico. Os cortes finos (Figura 10-170), 
a erosao em camadas e o traslado sao importantes tecnicas de 
analise de fosseis. Em determinados fosseis, a estrutura anato- 
mica ou mesmo a ultraestrutura (por exemplo, a estrutura dos 
grana de cloroplastidios em folhas do Mioceno) pode ser bem 
reconhecida. 

Um problema frequente na reconstru^ao de fosseis e a re- 
la^ao de orgaos achados e descritos isoladamente. Assim, foi 
uma grande surpresa quando, em 1960, foi demonstrado que 
os troncos com anatomia semelhante a das gimnospermas, ate 
entao descritos como Callixylon, estavam relacionados as folhas 
semelhantes as dos fetos do genero Archaeopteris (ver 10.2, Fi¬ 
gura 10-322). 

Os esporos e os graos de polen das plantas terrestres, 
muito duraveis devido a resistente exina, sao fosseis com 
significado especial, principalmente para o passado geo- 
logico recente. A paleopalinologia se ocupa da analise de 
esporos e graos de polen (ver 10.2, microsporofilos). 

Esporos e graos de polen podem ser especialmente bem classifi- 
cados devido a sua alta diferencia^ao estrutural (ver 10-2, polen). 
Principalmente os esporos e os graos de polen de plantas ane- 
mofilas que sao distribuidos em grande quantidade. Na Europa 
Central, sao incorporados anualmente milhares de graos de po¬ 
len e esporos em um centimetro quadrado de solo, em depositos 
crescentes (por exemplo, depositos calcarios limnicos, turfeiras, 
humus, etc.). Com o aparecimento das tetrades de esporos, por 
exemplo, e possivel determinar temporalmente o surgimento da 


meiose e com isso da sexualidade. Os primeiros graos de polen 
tricolpados (Figura 10-233) permitem a data^ao das eudicotile- 
doneas como o grupo de plantas floriferas com maior riqueza de 
especies atualmente. Para o estudo do desenvolvimento de floras 
e vegeta^oes no Quaternario, amostras do perfil de sedimentos 
dos depositos adequados podem ser retiradas, preparadas em 
camadas e analisadas de modo quantitative. A representa^ao 
grafica em diagrama polinico (Figura 10-342) demonstra o sur¬ 
gimento e a quantidade variavel dos esporos e graos de polen de 
diversas especies no periodo de tempo incluido na amostra do 
perfil de sedimento. Com o conhecimento quantitative da chuva 
polinica recente de diferentes unidades de vegeta^ao e possivel a 
reconstru^ao da varia^ao da composi^ao quantitativa da vegeta- 
$ao nas proximidades do ponto de amostragem. 

O conhecimento sobre a idade de restos vegetais fosseis e 
de importancia crucial para a historia da flora e da vegeta- 
^ao. Alem da cronologia relativa da historia terrestre (Fi¬ 
gura 10-327), que se baseia na ocorrencia de fosseis-guia 
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Figura 10-327 Escala do tempo geologico (inicio ha milhoes de 
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animais e vegetais, varios metodos estao tambem disponi- 
veis para a estimativa da idade absoluta. 

A idade das rochas e estimada com metodos radiometricos. Para 
isto, e utilizado o fato de que o decaimento de minerals radia- 
tivos apresenta uma meia-vida constante, na qual a quantidade 
do material radiativo diminui a metade. A meia-vida do uranio, 
por exemplo, ( 238 U—> 206 Pb) e 4,5.109 anos. A idade de uma rocha 
pode ser estimada pela concentra^ao relativa dos minerals ra- 
diativos e seus produtos de decaimento. Para estimar-se a idade 
de fosseis e especialmente significativo o decaimento do potassio 
radiativo ( 40 K—> 40 Ca ou 40 Ar), principal componente da maioria 
dos materials de incorpora^ao. Com metodos radiometricos 
e possivel estimar idades fosseis de > 100.000 anos com o uso 
dos elementos citados. Para a estimativa de fosseis mais jovens 
(< 50.000 anos), e utilizado geralmente o metodo de radiocar- 
bono. Este se baseia no fato de que, nas liga^oes de carbono em 
material biologico, a rela^ao original entre 12 C: 14 C no C0 2 do ar e 
deslocada pelo decaimento de 14 C para 14 N (meia-vida de 5.730, 
± 40 anos) em favor de 12 C. Outros metodos de data^ao absoluta 
de fosseis de menor idade se baseiam em diversos processos com 
ritmos anuais. Entre eles esta a estimativa da idade da madei- 
ra atraves dos aneis de crescimento anuais (dendrocronologia), 
com a qual e possivel em parte estimar com exatidao idades ate 
8.000 anos. Tambem as chamadas varvas ou bandas cromaticas 
e depositos semelhantes, assim como as geleiras, apresentam 
camadas uteis para a data^ao absoluta. Tambem as cinzas de 
erup^oes vulcanicas, dispersas a grandes distancias podem ser 
indicios importante para a data^ao. A data^ao paleomagnetica, 
relativamente grosseira, tern base na inversao repetida do campo 
magnetico da Terra ao longo do tempo e a orienta^ao do campo 
magnetico esta “fossilizada” nas rochas ferreas. Porem, os limites 
entre os intervalos de polaridades diferentes devem ser primeira- 
mente fixados atraves de outros metodos. Ao final do Terciario e 
no Quaternario as epocas de polaridade tiveram uma dura^ao de 
20.000-730.000 anos. 

Para os ultimos milenios, a idade dos restos vegetais tam¬ 
bem pode ser estimada se eles forem encontrados junto a obje- 
tos pre-historicos ou antigos. Se a contemporaneidade de pe- 
riodos pre-historicos e de determinados periodos florestais for 
constatada, tambem e possivel o inverso, determinar o tempo 
de objetos arqueologicos de idade desconhecida atraves da pa- 
leopalinologia, se no local forem encontrados fosseis adequa- 
dos de polen. 

Nao apenas fosseis, mas tambem a filogenia e a distri- 
buiqao de taxons recentes permitem conclusoes indiretas 
sobre a historia da flora e da vegetaqao de uma regiao. 
Muitos taxons apresentam uma distribuiqao disjunta, na 
qual as lacunas entre as regioes parciais de distribuiqao 
sao normalmente grandes e nao transponiveis por pro- 
pagaqao. Por exemplo, a disjunqao entre o leste da Asia 
e o leste da America do Norte se repete em muitos gru- 
pos de plantas (Figura 13-21). Se a propagaqao a longa 
distancia e excluida como explicaqao para este padrao 
de distribuiqao, ele so pode ser explicado pela existencia 


anterior de uma zona de distribuiqao continua. Isto for- 
nece informaqoes sobre o clima e a vegetaqao no passado 
nas regioes entre o leste da Asia e o leste da America do 
Norte. Atualmente, estudos filogeneticos com base em 
sequencias de DNA, em determinados contextos, permi¬ 
tem tambem a dataqao absoluta com um relogio molecu¬ 
lar. Por exemplo, se a separaqao filogenetica de especies 
asiaticas e norteamericanas aparentadas pode ser datada, 
excluindo-se a propagaqao a longa distancia, deve ter 
existido uma zona de distribuiqao comum, pelo menos 
ate o momento da separaqao. 

A reconstruqao exitosa da historia da flora e da ve- 
getaqao da Terra exige material representative passivel 
de boa interpretaqao geografica e taxonomica. Portanto, 
existe uma boa ideia da historia da flora e da vegetaqao no 
passado geologico recente nas regioes com longa tradiqao 
cientifica (por exemplo, Europa, America do Norte e, de 
maneira crescente, a China) e esta inclui essencialmente 
os organismos que possuem estruturas adequadas a fos- 
silizaqao. 

10.3.2 Pre-Cambriano e Paleozoico 

(4.000 - 245 milhoes de anos) 


No periodo que compreende a origem da vida, ha prova- 
velmente mais de 3,5 bilhoes de anos, ate a ocupaqao da 
terra por plantas pluricelulares, possivelmente no Ordo- 
viciano (ha cerca de 450 milhoes de anos), principalmente 
organismos unicelulares e pluricelulares de organizaqoes e 
mo dos de vida muito variados e com diferentes formas de 
obtenqao de energia, ocuparam os mares quentes da Terra. 

Neste periodo, originaram-se bacterias e arque- 
as como seres de organizaqao procariotica, eucariotos 
heterotroficos e finalmente, por meio de uma endoci- 
tobiose entre eucariotos heterotroficos e cianobacterias 
fotoautotroficas, originaram-se tambem eucariotos fo- 
toautotroficos. 

A comprova^ao de procariotos com estrutura claramente celular 
e muito controversa. Enquanto por um lado e postulado que este 
tipo de organismos pode ser comprovado pela primeira vez em 
seixos silicosos dos Apex Chert do oeste da Australia, com cerca 
de 3,5 bilhoes de anos, por outro lado, tais achados sao questio- 
nados e interpreta-se a Forma^ao Gunflint no Ontario canaden- 
se, com cerca de 1,9 bilhoes de anos, como a camada rochosa 
com os primeiros fosseis celulares. Em formates da Australia 
com 1,5-0,9 bilhoes de anos existem algas unicelulares (Caryos- 
phaeroides, semelhante as Chlorococcales) em surpreendente es- 
tado de conserva^ao, nas quais podem ser reconhecidos diversos 
estagios da divisao celular e ate mesmo restos do nucleo celular. 
Estas comunidades continham tambem bacterias, fungos aqua- 
ticos e protozoarios. Ate o Ordoviciano ocorre uma grande dife- 
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rencia^ao de algas verdes e vermelhas a partir das duas principals 
linhagens principals dos primordios evolutivos das plantas. 

A ausencia inicial de oxigenio na atmosfera exigia obten^ao 
de energia por diversas formas de auto e heterotrofia anaerobi- 
cas. Presume-se que os procariotos ancestrais tiveram, em parte, 
um modo de vida semelhante ao das especies termofilas de ar- 
queas atuais. Fotossintese aerobia e anaerobia surgiram ha mais 
de 3 bilhoes de anos. Desde entao, a concentra^ao de oxigenio da 
atmosfera aumentou. Ha cerca de 2,8-2,4 bilhoes de anos, a con- 
centra^ao de oxigenio atmosferico atingiu 1-2% (hoje 21%). Sob 
tais condi^oes, a disponibilidade de habitats para organismos 
anaerobios foi reduzida, permitindo a diversifica^ao de organis¬ 
mos e a evolu^ao da respira^ao mais eficiente. Por ocasiao do 
surgimento das algas eucarioticas, a concentra^ao de oxigenio na 
atmosfera era de cerca de 10%. Com o aumento da concentra^ao 
de oxigenio atmosferico, surgiu uma camada de ozonio capaz de 
absorver radia^ao UV, um pre-requisito importante para a ocu- 
pa^ao dos ambientes terrestres. 

A ocupaqao da terra ha cerca de 450 milhoes de anos, no 
Ordoviciano (510-439 milhoes; aqui e nos proximos nu- 
meros sempre anos antes do presente) coincidiu com um 
forte congelamento, pelo qual o nivel do mar baixou cerca 
de 70 m. Neste momento, as condiqoes para a ocupaqao 
da terra pelas plantas foram atendidas. Entre elas esta, pri- 
meiramente, a existencia de solos com minerals aproveita- 
veis pelas plantas. A formaqao do solo a partir das rochas 
ocorreu por intemperismo, embora a secreqao de acidos 
organicos por organismos procarioticos, algas, fungos e li- 
quens tenha acelerado estes processos. A concentraqao de 
C0 2 , inicialmente elevada (10-20 vezes mais elevada que 
hoje) reduziu-se drasticamente por meio do intemperis¬ 
mo e pela ligaqao em rochas silicosas (C0 2 + CaSi0 3 ^ 
CaCo 3 + Si0 2 . Com isso, caiu tambem a temperatura da 
atmosfera, inicialmente elevada (pela alta concentraqao de 
C0 2 ). O congelamento citado implicou na existencia de 
um gradiente latitudinal de temperatura, em que tambem 
existiam temperaturas adequadas para a ocupaqao da terra 
pelas plantas. 

Da primeira fase da ocupaqao da terra (da metade do 
Ordoviciano ate o inicio do Siluriano: 476-439 milhoes) 
sao conhecidas apenas tetrades de esporos. A partir de 
entao (do inicio do Siluriano ao inicio do Devoniano: 
439-409 milhoes) comeqaram a aparecer de forma pro¬ 
gressiva esporos triletes isolados, traqueides, fragmentos 
de cuticula e estomatos. Do inicio do Devoniano ao De¬ 
voniano Superior (389-363 milhoes), finalmente, desen- 
volveram-se diversas plantas vasculares, razao pela qual 
o Devoniano tambem e visto como o inicio do Paleofiti- 
co, que segue o Proterofitico. Representantes frequentes 
dessas plantas vasculares eram Cooksonia , Aglaophyton 
major , Rhynia gwynne-vaughanii , Zosterophyllum divari- 
catum , Baragwanathia longifolia e Psilophyton dawsonii. 
Estas comunidades terrestres primitivas eram formaqoes 


abertas, baixas (< 50 cm) e em geral anfibias, presentes nas 
margens de corregos ou em vales umidos. 

Fosseis das mais diversas linhagens evolutivas de musgos, como 
os grupos ancestrais das plantas terrestres ainda hoje viventes, 
sao escassos no Devoniano. Possivelmente, isto e consequencia 
da sua carencia em estruturas adequadas a fossiliza^ao. Apenas 
as Jungermanniopsidas sao, com certeza, conhecidas do Devo¬ 
niano, com Pallavicinites (370 milhoes). Mesmo assim, conjectu- 
ra-se que fosseis isolados do Ordoviciano podem ser classifica- 
dos entre as hepaticas. Fosseis seguros de antoceros e de musgos 
ocorrem apenas no Cretaceo. 

A comprova^ao de decompositores (bacterias, fungos) 
nas plantas mostra que os primeiros ecossistemas terrestres 
ja funcionavam como os de hoje. E muito possivel que ja as 
primeiras plantas vasculares possuissem micorrizas vesicu- 
lares-arbusculares (VA) (ver 8.2.3, micorriza), o que deve ter 
sido importante para a forma^ao basica dos primeiros solos. 
Com isso, essa simbiose teve provavelmente um papel decisivo 
na coloniza^ao da terra. 

Da metade do Devoniano ate o final do Carbonifero 
(395-290 milhoes), os continentes Gondwana e Laurasia 
se uniram no supercontinente Pangeia, que assumiu uma 
posiqao mais distante ao norte. O clima quente, umido e 
livre de gelo mudou neste periodo no Hemisferio Sul para 
um clima mais seco e frio com congelamentos; nos tro- 
picos, porem, surgiu uma faixa estreita com precipitaqoes 
mais elevadas. Ate o final do Carbonifero, a concentraqao 
de C0 2 reduziu-se ate os niveis atuais. No Carbonifero, 
as primeiras florestas mais extensas surgiram em zonas 
umidas e quentes na faixa tropical (Figura 10-328), sobre 
solos de turfeiras encharcados a umidos, possuindo arvo- 
res com mais de 35 m de altura (a partir de cerca de 380 
milhoes de anos). A partir dessas florestas formou-se o 
carvao mineral. O centro de distribuiqao dessas florestas 
de carvao (Carbonifero) correspondia ao oeste da Europa 
e leste da America do Norte, as areas de formaqao mais 
distantes eram a Siberia e o leste da Asia. Representantes 
importantes nessas florestas foram, por exemplo, Lepido- 
dendron e Sigillaria entre os Lycopodiophytina , Calamites 
(cavalinha-gigante) entre os Equisetophytina , os generos 
Psaronius , Archaeopteris e Aneurophyton , entre as chama- 
das Progimnospermas, e Medullosa, por exemplo, como 
representante das chamadas Pteridospermas (samambaias 
espermatofitas). Essas comunidades eram ricas em espe¬ 
cies e muito diferenciadas em relaqao a estratificaqao e zo- 
neamento (Figura 10-329). 

O zoneamento dependia da disponibilidade de agua. As comunida¬ 
des de equisetofitas (. Archaeocalamites , Calamites ; Figuras 10-170 e 
10-171) formavam aparentemente uma zona intermediaria. A esta 
seguiam Lepidodendron e Sigillaria , com ate 35 m de altura elm 
de diametro do tronco (Figuras 10-163 e 10-164), uma rica flora 
associada composta de Progimnospermas mais baixas e um estrato 
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Figura 10-328 Clima hipotetico (vegetagao) da Terra ha 354-342 milhoes de anos (Carbonifero). (Segundo Willis e McElwain, 2002.) 


inferior composto de especies relacionadas as equisetaceas (Figura 
10-170), musgos e hepaticas. Os animais eram representados por 
anfibios, primeiros repteis, aranhas, miriapodes e insetos primiti¬ 
ves (por exemplo, libelulas, baratas). Tambem puderam ser com- 
provados fungos parasiticos, simbionticos e saprofiticos. 


No Carbonifero Superior tambem as Cordaites, paren- 
tes proximos das coniferas, tornaram-se cada vez mais 
frequentes. 



Figura 10-329 Reconstrugao de uma floresta de carvao (Carbonifero). No canto superior esquerdo, ramos com folhas e ramos de esporofi- 
los de Lepidodendrorr, mais a direita, troncos deste e de Sigillaria, entre eles frondes com sementes em formagao de Neuropteris, assim como 
ramos finos de Lyginopteris (ambas Pteridospermas); no centra a frente, Sphenophyllum, atras fetos com uma libelula primitiva gigante, assim 
como outras arvores de licopodiofitas; a direita, Calamites. (Museu de Historia Natural, Chicago.) 
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Figura 10-330 Glossopteris. Folha simples com venagao reticulada 
(0,33x). (Segundo W. Gothan.) 


No inicio do Carbonifero pode ser distinguidos quatro 
outros biomas, alem das florestas tropicais (Figura 10-328). 

No inicio do Permiano, pode se constatar uma expan- 
sao das areas congeladas no sul do continente. O Permiano 
Medio foi um periodo mais quente e ao final do Permiano 
e possivel observar uma consideravel aridificagao no inte¬ 
rior do continente. A sequencia de temperaturas mostrou 
oscilagoes sazonais pronunciadas e nos dois hemisferios 
predominava um clima de mongoes. No Permiano as flo¬ 
restas de carvao desapareceram, muitas de suas especies 
dominantes (individuos de Lepidodendron e Sigillaria , es- 
fenofilas) se extinguiram, surgindo varias linhagens evo- 
lutivas de espermatofitas. Este e o inicio do Mesofitico. 
A essas espermatofitas pertencem as palmas-de-ramos 
(Cycadopsida) e as Ginkgopsida, que existem ainda hoje, 
mas tambem as extintas Bennettitales e Glossopteris. A 
Glossopteris (Figura 10-330) e uma forma-guia da cha- 
mada flora de Gondwana, encontrada na Africa do Sul, 
na India, na Australia, no Artico e no sul da America do 
Sul. O lenho dessas plantas apresentava, em parte, aneis de 
crescimento relacionados ao clima temperado frio do sul 
do continente. 

10.3.3 Mesozoico (245-65 milhoes de anos) 


Durante o Triassico (245-208 milhoes), progressivamen- 
te mais quente, e a seguir o Jurassico (208-146 milhoes) 
ocorreu uma diversificagao das coniferas (mas tambem 
de outras gimnospermas, por exemplo, Voltziales (Figu¬ 
ra 10-228) e Ginkgopsida como Baiera ; Figura 10-224), e 
apareceram pela primeira vez todas as familias de coni¬ 


feras existentes ainda hoje. No inicio do Jurassico podem 
ser distinguidos cinco biomas (Figura 10-331). No Creta- 
ceo (146-65 milhoes), especialmente entre cerca de 124 e 
83 milhoes de anos, as placas continentals separaram-se 
rapidamente umas das outras e surgiu o Tetis, o mar que 
separava os continentes Norte e Sul. O nivel dos oceanos 
subiu cerca de 100 m e a concentragao de C0 2 era 4-5 ve- 
zes mais elevada que a de hoje, devido a atividade vulcani- 
ca relacionada aos movimentos de placas. A consequencia 
foi uma temperatura do ar ate 8°C mais alta que a atual e a 
ausencia de gelos polares. 

Um periodo importante para a historia da flora e da 
vegetagao da Terra foi o surgimento das angiospermas, 
que ocorrem fossilizadas pela primeira vez no Cretaceo 
Inferior, ha cerca de 140 milhoes de anos (mas se origi- 
naram antes disto). As angiospermas surgiram provavel- 
mente como arbustos de habitats degradados no estrato 
inferior de florestas umidas em latitudes baixas. Os atribu- 
tos das angiospermas capazes de elevar sua taxa de espe- 
ciagao (ver 10.2) sao a razao, alem de outras, para a rapida 
diversificagao naquela epoca e para a grande riqueza de 
especies, mesmo durante as violentas mudangas tectoni- 
cas e climaticas da Terra durante o Cretaceo. Ja na meta- 
de do periodo Cretaceo, as angiospermas constituiam o 
grupo de plantas dominante na maioria das unidades de 
vegetagao pelo mundo todo e a maioria das ordens ainda 
hoje existentes parece ja ter existido pelo menos ao final 
do Cretaceo. Na metade do Cretaceo situa-se o inicio do 
Neofitico, que esta associado a extingao ou retragao acen- 
tuada dos taxons dominantes do Mesofitico. 

Entre os padroes de distribuigao atualmente observados nas an¬ 
giospermas, ao menos algumas disjungoes sul-hemisfericas po¬ 
dem ser relacionadas ao final do Cretaceo. Assim, e unanime a 
opiniao de que a distribuigao dos fosseis de Nothofagus na Ame¬ 
rica do Sul, Nova Caledonia, Australia, Nova Zelandia e Nova 
Guine comegou ha cerca de 80 milhoes de anos e pode ser, ao 
menos em parte, explicada com a separagao da parte sul-hemis- 
ferica do supercontinente Pangeia. 

10.3.4 Neozoico (65 milhoes de 
anos - presente) 


O Terciario (65-cerca de 2 milhoes) foi um periodo de 
mudangas climaticas muito acentuadas. O periodo do Pa- 
leoceno (65-54 milhoes), ate a metade do Eoceno (54-38 
milhoes), foi uma das epocas mais quentes da historia Ter¬ 
ra. A partir da metade do Eoceno, passando pelo Oligoce- 
no (38-26 milhoes), Mioceno (26-12 milhoes) e Plioceno 
(12-cerca de 2 milhoes; o inicio do Plioceno e tambem as ve- 
zes datado em 5,2 milhoes) ocorreram resfriamento e aridi- 
ficagao mais ou menos continuados do clima, continuando 
nas glaciagoes do Quaternario (Figura 10-336). A trans- 
formagao da superficie da Terra e a principal causa dessas 
mudangas climaticas. Pela elevagao, por exemplo, do Hima- 
laia e das cordilheiras americanas, a partir de 55 milhoes de 
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Figura 10-331 Clima hipotetico (vegetagao) da Terra ha 206-180 milhoes de anos (Jurassico). (Segundo Willis e McElwain, 2002.) 


anos, e dos Pirineus, do Caucaso, dos Carpatos, etc., a partir 
de cerca de 35 milhoes, grandes regioes secas formaram-se 
nas areas sem chuva proximas a essas novas montanhas. A 
movimentagao das massas de terra em latitudes altas permi- 
tiu a formagao de calotas polares, embora o congelamento 
na Antartida aparentemente tenha sido consequencia do es- 
tabelecimento de uma corrente circum-antartica. O desapa- 
recimento de grandes mares como o estreito de Turgai, que 
separava a Europa da Asia, ou de Tetis pelo surgimento de 
uma ligagao de terra entre Africa e Asia por meio da penin¬ 
sula Arabica (assim surgiu o mar Mediterraneo ha cerca de 
21,5 milhoes de anos) levou a formagao de climas continen¬ 
tals nas regioes distantes dos mares. A concentragao de C0 2 
reduziu-se ao longo do Terciario ate os valores verificados 
no periodo pre-industrial. O desenvolvimento da flora e da 
vegetagao foi fortemente influenciado por essas mudangas 
atmosfericas e geomorfologicas. 

No Eoceno (Figura 10-332), floras subtropicais de verao 
umido com Lauraceae (por exemplo, Cinnamomum ), Mora- 
ceae (. Artocarpus , Ficus), Juglandaceae (Engelhardtia), Areca- 
ceae ( Sabal , Elaeis , Nypa) e samambaias tropicais (por exem¬ 
plo, Matonia) estavam amplamente distribuidas, ate mesmo 
nas zonas atualmente temperadas do Hemisferio Norte. 
Para o norte, ricas floras temperado-quentes, com plantas 
floriferas perenes e deciduais (estivais) (tambem palmeiras, 
por exemplo) e coniferas atingiam em parte ate as regioes 
articas atuais, por exemplo, Alasca e Groenlandia. Floras de 
florestas latifoliadas deciduais e de florestas mistas de coni¬ 


feras ricas em especies chegavam ate o topo das montanhas 
e ate Grinell-Land (81°45’N, temperatura media anual atual 
-20°C). Essas floras de florestas mistas continham Pinus , 
Picea , Platanus , Fagus , Quercus , Corylus , Betula , Alnus , Ju- 
glans , Ulmus , Acer , Vitis, Tilia , Populus , Salix , Fraxinus , etc., 
generos que ocorrem ainda na America do Norte e Eurasia 
temperada. Muitos generos estao hoje extintos na Europa, 
mas ocorrem em regioes mais quentes da America do Norte 
( Taxodium , Sequoia ), leste da Asia ( Ginkgo , Cercidiphyllum 
- cercidifilo) ou em ambas regioes ( Tsuga , Magnolia , Lirio- 
dendron , Sassafras , Cary a, Diospyros). Como os continentes 
do norte estavam, antigamente, ainda menos afastados do 
que estao hoje, deve ter sido possivel uma troca regular de 
elementos floristicos entre America e Eurasia, tanto pela Be- 
ringia quanto pelo Atlantico. O resultado foi a formagao, no 
Hemisferio Norte, de uma flora comum ao Velho e ao Novo 
Mundo, como base para a flora Holartica recente. 

No Eoceno, na Europa Central estima-se uma temperatura me¬ 
dia anual de 22°C. No Hemisferio Norte, constata-se um desvio 
da fronteira florestal polar para o norte de aproximadamente 
10-15 graus de latitude e do limite norte das palmeiras em cer¬ 
ca de 10 graus de latitude para o norte. Restos fosseis destas 
floras podem ser encontrados na Europa Central, por exemplo, 
em Eckfeld/Eifeld, Messel proximo a Darmstadt e em Geiseltal, 
proximo a Halle. A flora baltica de Bernstein* e tambem deste 


* N. de T. Resina fossilizada, onde eventualmente sao encontrados 
restos vegetais ou animais. 
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Figura 10-332 Clima hipotetico (vegetagao) da Terra ha 60-50 milhoes de anos (Paleoceno/Eoceno). (Segundo Willis e McElwain, 2002.) 


periodo. Nesta, alem dos generos citados, podem tambem ser 
encontrados representantes das Cornaceae ( Mastixia ), Anno- 
naceae, Theaceae ( Stewartia ), formas arboreas de Malvaceae, 
Sapotaceae, Symplocaceae, Pandanaceae e Cyatheaceae, taxons 
hoje com distribuigao geralmente tropical e com frequencia 
relictuais no sudeste da Asia. A vegetagao daquele tempo era 
possivelmente semelhante as florestas pluviais montanas do 
sudeste da Asia, ricas em representantes de Lauraceae. Os tres 
generos europeus ( Ramonda , Jancaea , Haberlea) das Gesneria- 
ceae pantropicais sao relictos dessa flora tropical do Terciario. 


A partir dos depositos organicos de lagos assoreados e 
florestas paludosas adjacentes na Europa Central, for- 
maram-se amplos depositos de linhito do Eoceno ao 
Mioceno. Formas-guia dessas florestas de linhito (Figura 
10-333) sao os generos de coniferas Taxodium e Sequoia , 
atualmente distribuidos apenas na America do Norte, as- 
sim como o genero Nyssa (Cornaceae), nativo na America 
e na Asia. 


Floresta paludosa mais seca 


Banhado* 


Plantas aquaticas 



Turfa da floresta 


Wm. 

Turfa de “cana” e ciperaceas 


*N. de T. Rohrichte uma bioma em uma comunidade de aguas rasas e margens de corpos d’agua. As vezes, e distinguido dos Ried, dominado por representantes de Cyperaceae 
e Juncaceae, mas o termo e com frequencia usado para as duas comunidades. Fisionomicamente, podem ser comparadas aos marismas (ecossistemas de aguas salobras). 


Figura 10-333 Reconstrugao do zoneamento da vegetagao de uma turfeira de lignita do Terciario Medio na Europa Central. (Segundo M. 
Teichmuller de P. Duvigneaud.) 
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Figura 10-334 Clima hipotetico (vegetagao) da Terra ha cerca de 30 milhoes de anos (Oligoceno). (Segundo Willis e McElwain, 2002.) 


Na zona de plantas aquaticas da turfeira de lignita (Figura 
10-333) cresciam, alem de Nymphaea , tambem outras ninfeaceas, 
por exemplo, Brasenia (recente: America, Asia). Entao, se seguia 
uma zona de Rohricht com, por exemplo, Dulichium (Cyperace- 
ae; America) e uma floresta paludosa com Nyssa , Taxodium e o 
genero epifitico Tillandsia (Bromeliaceae; America). Acima do 
nivel normal da agua estavam estabelecidas florestas paludosas. 
Em areas encharcadas ocorriam Myrica (Mirica), Liquidambar 
(Liquidambar) (America, Asia), Cyvilla (America) e Osmunda 
claytoniana (America, Asia) e em areas mais secas ocorria Se¬ 
quoia (America), Sciadopitys (Ciadopite) (Asia), Sabal (America, 
Asia) e o feto pantropical Lygodium. Dos generos citados, apenas 
Nymphaea e Myrica ainda ocorrem na Europa. As condigoes das 
florestas de lignita sao encontradas atualmente no sudeste tropi¬ 
cal da America do Norte (por exemplo, Florida). 

Com o crescente resfriamento e aridificagao, as zonas de 
vegetagao no Oligoceno deslocaram-se para o sul (Figura 
10-332) e quase todas as linhagens tropicais se extingui- 
ram na Europa. Na Europa Central encontram-se agora 
comunidades de florestas latifoliadas deciduais e florestas 
mistas de confferas, mais ao norte amplia-se a participa- 
gao das confferas. 

Os achados paleobotanicos sobre a mudanga da vegetagao sao 
corroborados por algumas analises com base em filogenias mo- 
leculares e com a utilizagao de um relogio molecular. Assim, foi 
determinado, por exemplo, para Melastomataceae e Lauraceae, 
que as grandes disjungoes nestas familias predominantemente 
tropicais podem ser remetidas pelo menos em parte ao Oligo¬ 
ceno. Considera-se que, ate aquela epoca, era possivel a transfe¬ 


rence intercontinental entre uma chamada flora boreo-tropical 
distribuida em uma latitude geografica elevada, mas cuja area 
de distribuigao foi interrompida no Oligoceno. Com esses re- 
sultados, sao reconsideradas interpretagoes mais antigas sobre 
a origem de disjungoes pantropicais como consequencia da se- 
paragao de continentes. Alem disso, fica claro que a dispersao 
a longa distancia teve um papel mais importante na origem de 
disjungoes pantropicais do que se acreditava ate antao. Porem, 
ha tambem disjungoes pantropicais que podem ser melhores 
explicadas por dispersao por meio dos continentes do sul (por 
exemplo, Anaxagorea : Annonaceae; America do Sul, America 
Central/ sudeste da Asia). 

Na Europa, as altas montanhas de leste para oeste e o Mar 
Mediterraneo representaram obstaculos decisivos para as migra- 
goes da flora do Terciario (e tambem do Quaternario). Com isto, 
compreende-se por que a Europa e hoje muito mais pobre em 
especies do que as regioes climaticamente comparaveis no leste 
da Asia e da America do Norte. 

A partir do Mioceno (Figura 10-335), ocorreu um progres¬ 
sive resfriamento e aridificagao do clima nas altas latitudes 
geograficas, interrompido por curtas fases de aquecimento 
no infcio e meio do Mioceno. Com isto, as florestas tem- 
peradas de distribuigao contfnua entre Eurasia e Norte da 
America foram fragmentadas ate o Plioceno. 

Em conformidade com isso, foi demonstrado que a maioria das 
disjungoes entre o leste da Asia e o leste da America do Norte 
(sao conhecidos mais de 200 taxons de plantas com esse padrao 
de distribuigao), ate agora datadas com relogio molecular, surgi- 
ram no Mioceno, principalmente no Plioceno. 
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Figura 10-335 Clima hipotetico (vegetagao) da Terra a 11,2-5,3 milhoes de anos (Mioceno/Plioceno). (Segundo Willis e Me Elwain, 2002.) 


Os paises dos Balcas representam areas de refugio especial- 
mente importantes para os taxons distribuidos na Europa e do 
sudeste da Asia no inicio do Terciario (por exemplo, Picea omori- 
ca , como o parente proximo das especies do leste da Asia, P. jezo- 
ensis e Aesculus hippocastanum - Aesculus e distribuido tambem 
no Himalaia e leste da Asia e da America do Norte), areas umi- 
das dos paises ao leste do Mar Mediterraneo (por exemplo, Pla- 
tanus orientalis , o genero ocorre somente na America do Norte 
e esta extinto no centro e leste da Asia; Zelkova (Ulmaceae), que 
ocorre, alem disso, no leste da Asia, assim como Liquidambar e 
Styrax ) e as areas de florestas nas margens leste do Mar Negro e 
sul do Mar Caspio (por exemplo, o genero Pterocarya (Noz-ala- 
da) (Juglandaceae), ainda no leste da Asia, extinto na America 
do Norte; Albizia (Mimosaceae) e Diospyros (Ebenaceae), com 
distribuigao dos subtropicos aos tropicos). 

O surgimento de climas continentais quentes e de veroes 
secos nas areas submeridionais e meridionais (por exem¬ 
plo, nos paises do Mediterraneo, no leste da America do 
Norte, e tambem no Hemisferio Sul, no Chile) levou, a 
partir da metade do Terciario, a uma mudanga gradual da 
flora de floresta pluvial perenifolia para floras esclerofilas. 
Na Europa, esse desenvolvimento foi acelerado pelas repe- 
titivas secas do Mar Mediterraneo no Mioceno. Exemplos 
para essa mudanga na flora sao as ocorrencias de Myrtus 
communis e Smilax aspera , de familias predominantemen- 
te tropicais, assim como Quercus ilex , Nerium oleander e 
Olea europaea. As condigoes climaticas mediterraneas 


surgiram apenas ha cerca de 10 milhoes de anos, mas pos- 
sivelmente a somente ha cerca de 3 milhoes. 

O surgimento da flora esclerofila esta especialmente bem docu- 
mentado nas floras fosseis do Oligoceno ao Mioceno do sudeste 
da Europa, com os ancestrais das especies atuais de Laurus , Ar¬ 
butus , Ceratonia , Pistacia , Phillyrea (Filirea), entre outros, mas 
tambem no oeste da America do Norte. As florestas de lauraceas 
das Ilhas Canarias podem ser interpretadas como relictos daquela 
fase, ao menos parcialmente. Com o uso de metodos moleculares, 
foi possivel demonstrar que alguns taxons das florestas de lau¬ 
raceas (por exemplo, Ixanthus viscosus [Gentianaceae], parente 
mais proximo da mediterranea Blackstonia) sao mais recentes. 
A seguir, as areas geologicamente estaveis da Peninsula Iberica e 
noroeste da Africa, assim como do sudoeste da Asia, foram im¬ 
portantes para a continuidade da evolugao da flora mediterranea. 

O surgimento e diferenciagao progressives das floras xe- 
ricas sem florestas, das savanas, estepes, semidesertos e 
desertos, assim como sua distribuigao mundial, estao di- 
retamente relacionados tambem com a progressiva aridifi- 
cagao e continentalizagao das regioes afastadas dos mares 
no Terciario mais recente. A expansao das savanas e es¬ 
tepes, por sua vez, esta relacionada a evolugao de muitos 
animais herbivoros de rebanho. 

A progressiva formagao de montanhas no Mioceno/ 
Plioceno teve significado importante para o surgimento da 
flora alpina da Holartica. A posigao dos centros de diversi- 
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Figura 10-336 Oscilagoes climaticas no Tercia- 
rio e no Quaternario. Estimativas das temperatu- 
ras medias anuais para a Europa Central e Europa 
Ocidental. A escala de tempo para o Pleistoceno 
e o Holoceno foi ampliada e o numero de epocas 
quentes e frias representado e menor que o real. 
(De Lang, 1994.) 



Milhoes de anos 


ficagao de generos caracteristicos de altas montanhas (por 
exemplo, Saxifraga , Draba (Draba), Primula , Gentiana , Pe- 
dicularis , Leontopodium , Crepis) indica que as cordilheiras 
centralasiaticas (por exemplo, Himalaia oriental, oeste da 
China, Altai) foram muitas vezes pontos de partida para a 
evolugao desses generos. A partir destas areas, por meio do 
estreito de Behring, muitos taxons colonizaram tambem 
uma area de distribuigao circumpolar e chegaram (tambem 
ainda no Quaternario) em parte ate a America do Sul, pas- 
sando pela America Central (por exemplo, Gentianella). 

Nao obstante, o significado das cordilheiras mediterraneo-eu- 
ropeias como centro de formagao para taxons alpinos nao deve 
ser ignorado. Isto vale para, por exemplo, Sempervivum , Helian- 
themum , Rodothamnus (Rododendro-anao), Phyteuma , Achillea , 
Globularia e Sesleria (Sesleria). Nesses casos, pode-se muitas ve¬ 
zes ainda reconhecer em representantes recentes a diferenciagao 
gradual de especies montanas para alpinas e alto-alpinas. 

O resfriamento do clima iniciado na metade do Tercia- 
rio (Figura 10-336) prosseguiu com as fortes oscilagoes 
climaticas e com as glaciagoes do Quaternario (cerca de 
2 milhoes - hoje; o inicio do Quaternario e datado por 
diferentes autores em 2,5-1,64 milhoes de anos) a elas 
associadas. As causas para as fortes oscilagoes climaticas 
no Quaternario sao, por um lado, alteragoes regulares no 
comportamento orbital da Terra (ciclos de Milankovic) e, 
por outro lado, a natureza da superficie terrestre. 

O comportamento orbital da Terra se modifica regularmente na 
excentricidade de sua orbita eliptica (periodo: cerca de 100.000 
anos), na inclinagao do eixo terrestre (periodo: 41.000 anos) e na 
chamada precessao (periodo: cerca de 22.000 anos), com o que 
e identificada a data do perielio, o ponto da orbita mais proximo 
do sol. Como as alteragoes regulares do comportamento orbital 
ocorreram durante toda a historia da Terra, estas nao sao sufi- 
cientes para explicar as oscilagoes climaticas do Quaternario. Es- 
sas alteragoes climaticas somente puderam ocorrer porque, por 
meio dos movimentos dos continentes pelas placas tectonica, 
massas de terra chegaram aos polos ou proximo a eles. Assim, as 
correntes marinhas, como importantes transportadoras de calor, 
foram influenciadas a ponto de contribuir para a formagao das 
massas de gelo polares. No inicio do Quaternario, a formagao de 
gelo na regiao do Artico foi evidentemente importante, ja que a 
Antartica estava coberta de gelo ha muito tempo. Outro fator im¬ 
portante para a oscilagao climatica no Quaternario foi a mudan- 


ga nas correntes de ar e diregao dos ventos por meio da elevagao 
das cordilheiras, ja bastante avangada no Quaternario. 

No decorrer do Quaternario houve inumeros periodos 
frios (glaciais) e quentes (interglaciais), como mostra a Fi¬ 
gura 10-337. Durante os periodos glaciais, formaram-se 
gigantescas massas de gelo continental, com uma espessu- 
ra de ate 3.000 m, no noroeste da Europa, nas proximida- 
des do noroeste da Siberia e em amplas areas da America 
do Norte (em diregao ao sul ate cerca de 40° de latitude N). 
Os Alpes tambem foram cobertos com uma camada quase 
continua de gelo (Figura 10-338), enquanto as cordilheiras 
do sul da Europa, Asia, Alasca e dos tropicos apresenta- 
vam geleiras menos expressivas. Durante os periodos in¬ 
terglaciais, as temperaturas eram, em parte, superiores as 
atuais. Concomitantemente com os periodos glaciais nas 
altas latitudes, as regioes mais quentes e secas no sul (por 
exemplo, Mediterraneo, Saaara) foram marcadas por pe¬ 
riodos de intensas chuvas (periodos pluviais), enquanto a 
seca se acentuava nos periodos interglaciais nessas regioes. 
Nas planicies tropicais, o clima era mais fresco e mais seco 
durante os periodos glaciais, razao pela qual as florestas 
tropicais reduziram-se e fragmentaram-se drasticamente. 

Ao longo das glaciagoes, as temperaturas medias anuais na Euro¬ 
pa Central reduziram-se em 8-12°C, nas regioes mais distantes das 
geleiras e nas regioes tropicais em cerca de 4-6°C. As geleiras dos 
Alpes avangaram, chegando a cerca de 500 km proximo das geleiras 
nordicas. O clima glacial teve efeito prejudicial a vegetagao mesmo 
longe das regioes congeladas. Nesses casos, uma ampla faixa sedi- 
mentar depositou-se como loess* ** em torno do continente conge - 
lado. Ate as proximidades do limite norte das areas mediterraneas, 
em determinada profundidade o solo permanecia congelado du¬ 
rante todo o ano ( permafrost ). Pela agregagao de grandes quantida- 
des de agua as geleiras, o nivel do mar baixou (cerca de 120 m) e a 
terra firme se expandiu. Assim, as Ilhas Britanicas e o sul do Mar do 
Norte ainda pertenciam ao continente durante a ultima glaciagao. 

As inumeras oscilagoes do clima no Quaternario sao muitas 
vezes classificadas em 12 (ate 13), chamados complexos glaciais e 
interglaciais (Figura 10-337), aos quais sao dados nomes diferen¬ 
tes nas diversas partes da Europa e na America do Norte. 


* N. de T. Loess , do original Loss, e um solo sedimentar de origem 

eolica, na maioria dos casos formado durante o Pleistoceno. No Bra¬ 
sil, esse tipo de solo ocorre em algumas partes do bioma Pampa. 
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Figura 10-337 Classificagao climaestratigrafica e temperaturas medias no mes de julho do Quaternario (esquerda), do Pleistoceno Medio 
e Superior e do Holoceno (direita) no exemplo dos Pafses Baixos. Algarismos arabicos designam interglaciais: 3 Cromer IV, 4 Cromer III, 5 
Cromer II, 6 Cromer I, 7 Leerdam, 8 Bavel, 9 Waal A, 11 Tegelen TC5, 12 Tegelen TC3, 13 Tegelen A. (De Lang 1994, modificado.) 


Estes sao o Complexo Glacial do Pre-Tegelen (Complexo-GL; 
Briiggen; cerca de 2,3 milhoes de anos), Complexo Interglacial 
do Tegelen (Complexo-IG), Complexo Eburon-GL (Danubio; 
cerca de 1,6 milhoes de anos), Complexo Waal-IG, Complexo 
Menap-GL (Giinz; cerca de 1,1 milhoes), Complexo Bavel-IG 
(inclusive Complexo Dorst-GL), Complexo Cromer-IG, Com¬ 
plexo Ester-GL (Mindel; cerca de 0,35 milhoes), Complexo 
Holstein-IG, Complexo Saale-GL (Riss; cerca de 0,23 milhoes), 
Complexo Eem-IG e Complexo Weichsel-GL (Wiirm; cerca de 
0,11 milhoes). Enquanto os periodos quentes no inicio do Qua¬ 
ternario foram mais longos que os periodos frios, no Quaterna¬ 
rio recente eles foram visivelmente mais curtos que os periodos 
frios (Holstein e Eem, os dois ultimos periodos quentes duraram 
apenas cerca de 15.000 anos cada um, o Complexo Glacial Wei- 
chse, ao contrario, durou cerca de 100.000 anos). O apice do ulti¬ 
mo periodo frio ocorreu ha apenas cerca de 18.000 anos. 

Os periodos quaternarios de frio, chuva e seca influen- 
ciaram fortemente a vegetagao da Terra e levaram a uma 
drastica modificagao da sua distribuigao e ao deslocamen- 
to das zonas de vegetagao. Inumeros taxons do Terciario 
se extinguiram e novos taxons surgiram por isolamento 
geografico, hibridizagao e poliploidia, como consequencia 
das mudangas constantes das areas de distribuigao e das 
repetidas disponibilidades de ambientes completamente 


ou quase inabitados. As regioes proximas as geleiras na Eu- 
ropa e America do Norte foram especialmente atingidas. 

Uma reconstrugao da vegetagao da Europa durante 
o apice da ultima glaciagao esta representada na Figura 
10-338. A Europa Central nao tinha arvores, com exce- 
gao das estepes florestadas ou tundras florestadas com 
betula, pinheiro e outras especies arboreas resistentes ao 
frio, por exemplo, na regiao relativamente quente a leste 
dos Alpes. Estas floras fosseis sao tambem denominadas 
Floras-Dryas , segundo o atual complexo artico-alpino da 
Driade-branca {Dryas spp.). Nelas e possivel reconhecer 
que antigamente estavam bem distribuidas vegetagoes 
como tundras com arbustos anoes e estepes frias, muitas 
vezes com deposito de loess , alem de tapetes de ervas pe- 
renes, banhados com ciperaceas e comunidades de plantas 
aquaticas com baixa riqueza. 

Entre as especies das floras de Dry as, apresentam hoje uma dis¬ 
tribuigao artico-alpina Dryas spp., Salix herbacea , Loiseleuria 
procumbens (Rosinha-do-rochedo), Saxifraga oppositifolia , Silene 
acaulis , Bistorta {= Polygonum) vivipara , Oxyria digyna e Eriopho- 
rum scheuchzeri. Salix polaris e Ranunculus hyperboreus tern atual- 
mente distribuigao somente artica, e Potentilla aurea e Salix retusa , 
somente alpina. Junto com essas especies, viviam tambem aquelas 
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Figura 10-338 Vegetagao da Europa 20.000 
anos antes do presente (Glacial Weichsel, no pe- 
rfodo da maxima expansao das geleiras). Branco: 
geleiras; amarelo: tundra; vermelho: tundra-es- 
tepe; verde: estepe com ocorrencias isoladas de 
especimes lenhosos. (Segundo Lang, 1994.) 



que hoje ocorrem somente entre o Artico e os Alpes, por exem- 
plo, nas cordilheiras centrais ( Betula nana , Empetrum nigrum ), ou 
sao melhores distribuidas, possuindo exigencias climaticas menos 
restritas ( Filipendula ulmaria , Menyanthes trifoliata ., Potamogeton). 
Em ambientes mais secos cresciam representantes da estepe fria, 
que tern hoje distribuigao predominantemente ao leste, como Arte¬ 
misia (Artemisia), Helianthemum , Ephedra (Efedra), Stipa , Leonto- 
podium. Sobre solos nao transformados sao encontradas hoje espe- 
cies competidoras, por exemplo, Chenopodium album e Centaurea 
cyanus. Animais tipicos dessas estepes frias eram, por exemplo, o 
mamute, a rena, o boi-almiscarado, a marmota e o lemingue. 

A Figura 10-338 mostra a expressiva retragao no sul da 
Europa dos representantes arboreos mais exigentes. Flores- 
tas ciliares e de galeria mantinham-se na area das estepes 
frias, as estepes florestadas e as tundras florestadas abertas 
eram mais distribuidas; os refugios de arvores caducifolias 
ou coniferas mais exigentes eram reduzidos, disjuntos e 
frequentemente proximos a costa. A vegetagao perenifolia 
provavelmente conseguiu se manter somente fora da Euro¬ 
pa, no noroeste da Africa e no sudoeste da Asia. 

A identificagao de refugios do Quaternario pela analise de acha- 
dos polinicos e atualmente complementada pela utilizagao de me- 
todos analiticos de DNA. Com isso, estima-se que durante a mi- 


gragao para fora dos refugios, como consequencia da participagao 
de apenas uns poucos genotipos na migragao, variagoes geneticas 
se perderam e assim, como regra, nas areas de refugio e encontra- 
da uma maior variagao genetica do que nas areas derivadas destas 
e que foram recolonizadas (ver 9.2.2). Porem, inesperadamente 
encontra-se, em regioes recolonizadas apos a glaciagao, uma gran¬ 
de variagao genetica nas areas onde ocorreu uma mistura de geno¬ 
tipos oriundos de diferentes refugios durante a colonizagao. 

A ampla analise da variagao de DNA plastidial e de isoen- 
zimas nucleares tendo por base fosseis de polen demonstrou, no 
caso da faia ( Fagus sylvatica ), que a colonizagao do centro e do 
norte da Europa provavelmente ocorreu a partir de areas de re¬ 
fugio no sul da Franga, no leste dos Alpes e nas regioes da Eslo- 
venia e da Istria (Figura 10-339). As areas de refugio assim iden- 
tificadas sao localizadas muito mais ao norte do que se supunha. 
No caso da faia, considerava-se ate agora que ela tivesse vindo do 
sul e sudeste da Europa (ou apenas do sudeste da Europa) para 
a Europa Central. Tambem no caso de outras especies, esta cada 
vez mais evidente que, junto com as grandes areas de refugio do 
sudoeste, sul e sudeste da Europa, tambem existiram microrre- 
gioes sob condigoes climaticas favoraveis muito mais ao norte 
da Europa, os chamados refugios cripticos, que representaram 
pontos de partida para a expansao do Holoceno. 

Durante os periodos frios, muitas especies migravam das 
montanhas e do Artico para localidades mais baixas ou 
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Figura 10-339 Suposta localizagao de 
areas de refugio (circulos) durante a 
ultima glaciagao, rotas de migragao no 
Holoceno (setas) e distribuigao atual 
(verde) da faia (Fagus sylvatica). (Segun- 
do Magri e colaboradores, 2006.) 


mais ao sul. Porem, como foi possivel demonstrar, por 
exemplo, para Dryas integrifolia e Saxifraga oppositifolia , a 
regiao do Artico, principalmente do norte da Eurasia e do 
noroeste da America do Norte (juntos tambem denomi- 
nados Beringia), serviu como area de refugio em grande 
escala. Pela retragao em locais baixos continuos, surgiram 
boas oportunidades para migragoes amplas. Isto, teve 
como consequencia uma intensiva troca de elementos 
floristicos entre as areas de distribuigao originais. Entre 
estas estavam nao somente as floras dos Alpes, Pirineus, 
Carpatos e outras altas montanhas europeias, mas taxons 
asiaticos de montanhas tambem puderam chegar a Ame¬ 
rica do Norte ou aos Alpes por meio do estreito de Be¬ 
ring ou taxons alpinos ao Artico e vice-versa. Nos perio- 
dos quentes, por um lado, essas especies reconquistaram 
os espagos de vida das montanhas e do artico; por outro 
lado, suas areas de distribuigao continuas dos periodos 
frios foram novamente fragmentadas pela expansao da 
vegetagao florestal. Estes processos esclarecem as inume- 
ras disjungoes alpinas, artico-alpinas e asiatico-alpinas na 
flora recente, assim como a ocorrencia de especies arti- 
co-alpinas e boreais em relictos glaciais fora de suas areas 
de distribuigao principais. 

O salgueiro-anao ( Salix herbacea , Figura 10-340) ocupou du¬ 
rante o Quaternaries uma area de distribuigao artica (nordes- 
te da America do Norte, Groenlandia, Islandia, Spitzbergen, 
norte da Europa) e durante os periodos frios atingiu os Alpes, 
Carpatos, Pireneus, Abruzzo e as montanhas Balcas, passando 
pela Europa Central. Achados fosseis documentam a area de 
distribuigao continua durante os periodos frios, que atualmente 


encontra-se disjunta e apresenta apenas alguns locais relictuais 
isolados (por exemplo, nos Sudeten) entre o artico e a ocorren¬ 
cia principal alpina. A Betula nana tambem apresenta uma si- 
tuagao semelhante. 

Plantas vasculares montanas a alpinas puderam resistir 
aos periodos frios em areas de refugio fora das geleiras ou 
no interior das massas de gelo em cumes ou topos livres 
de gelo ( Nunatak ). Ate agora, foi possivel deduzir a loca¬ 
lizagao desses refugios a partir da frequencia de locais de 
distribuigao relictuais ou disjuntos das diferentes especies, 
ou pela sobreposigao de locais de distribuigao e nunatakes 
geologicamente reconheciveis. Neste caso, a utilizagao de 
metodos de analise de DNA tern importancia crescente, 
pois muitas vezes nao ha fosseis de polen, ao contrario do 
que ocorre com a identificagao de areas de refugio de ar- 
vores anemofilas. 

Dependendo se a sobrevivencia aos periodos frios ocorreu fora 
ou dentro das geleiras, pode-se esperar padroes geograficos de 
variagao genetica muito diferentes. Assim, foi possivel compro- 
var a sobrevivencia da especie alpina Eritrichium nanum aos 
periodos frios em tres nunatakes geograficamente isolados. Ao 
contrario, nos casos de Saxifraga cespitosa , especie artica-subar- 
tica, e da distribuigao parcial artica de Saxifraga oppositifolia , foi 
possivel demonstrar que a recolonizagao pos-glacial das areas 
antes congeladas ocorreu a partir de areas de refugio fora da ge- 
leira, em oposigao a suposta sobrevivencia em nunatakes. Com 
metodos moleculares, comprovou-se para Papaver alpinum areas 
de refugio possivelmente fora das geleiras nas fronteiras oeste, 
noroeste, leste e sul dos Alpes. Refugios em situagao semelhante 
sao pressupostos para muitos outros circulos de parentesco. 
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Figura 10-340 A distribuigao atual de Sa- 
lix herbacea na Europa (///•) ou segundo 
achados fosseis no periodo pos-glacial, no 
periodo glacial Wurm (0) e em periodos gla- 
ciais anteriores (x). (Segundo H. Tralau a par- 
tir de H. Walter e H. Straka.) 



Durante os periodos quentes do Quaternario, a cobertura 
de vegetagao era semelhante a atual. Porem, nos periodos 
interglaciais anteriores ocorriam na Europa Central mais 
algumas especies do Terciario, hoje extintas. 

Na Europa Central, varias especies do Terciario encontravam-se 
ainda amplamente distribuidas, em parte ate o inicio do Com- 
plexo Glacial Weichsel e inicio do Pleistoceno Superior. Os 
exemplos sao: escudo-dagua (Brasenia schreberi ), ainda hoje 
existente na America do Norte e leste da Asia, Picea omorika , lo- 
calizada nos Balcas, o cedro ( Cedrus ), hoje limitado ao norte da 
Africa e sudoeste da Asia e as rosas-dos-alpes de flores grandes, 
do grupo de Rhododendron ponticum, que hoje ocorrem apenas 
no Caucaso, norte da Anatolia, Libano, Peninsula Balca e su¬ 
doeste da Peninsula Iberica, em areas de distribuigao disjuntas 
umas das outras. 

O periodo mais recente do Quaternario, iniciado ha 
10.000 anos, e denominado Holoceno ou Pos-Glacial. 
Apos o ultimo climax glacial, ha cerca de 18.000 anos, o 
clima, gradativamente e com recuos, tornou-se mais quen- 
te. Grande parte da massa das geleiras derreteu ao longo 
dos seguintes 10.000 anos. Com isto, muitas especies das 
florestas e outras comunidades vegetais menos exigentes 
com o clima, puderam recolonizar regioes antes desflores- 
tadas ou cobertas de gelo (Figura 10-339), por exemplo, 
Europa e America do Norte. Nas montanhas, o limite flo- 


restal subiu, desenvolveram-se niveis de vegetagao corres- 
pondentes e as tundras alpinas se retrairam ate areas mais 
alt as. 

O Holoceno inicia com um aquecimento do clima no 
periodo Pre-boreal (ha cerca de 10.000-8.500 anos), pas- 
sando pelo periodo Boreal (cerca de 8.500-7.500), medio 
(Atlantico, cerca de 7.500-4.500) e tardio (Sub-boreal, 
cerca de 4.500-2.500), atinge uma temperatura maxima 
e apresenta, no periodo pos-aquecimento (Subatlantico, 
cerca de 2.500-presente), um novo resfriamento (Figura 
10-341). 

A ele corresponde o desenvolvimento da vegetagao 
(Figura 10-342). Apos um breve e repentino resfriamento 
ao final do periodo Pre-Boreal (Dryas recente), inicia-se 
o periodo Boreal, com uma nova expansao de betulas e 
pinheiros. Na metade do periodo Boreal inicia-se uma 
migragao em massa da aveleira, que a principio leva a for- 
magao de florestas de aveleira-pinheiro. Pela diminuigao 
das betulas e pinheiros (Figura 10-343), assim como uma 
migragao mais intensa de olmos e carvalhos, formam-se as 
florestas mistas de aveleira-carvalho. Com o avango mais 
intenso de arvores caducifolias mais exigentes, tilia, bordo 
e freixo, surgem da metade ate o final do periodo Boreal 
as florestas mistas de carvalho. Nas baixadas sempre mais 
umidas, expandem-se as florestas de amieiro, e pinheiros 
e espruces cobrem as montanhas de altitude moderada ao 
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Figura 10-341 Classificagao climaestrati- 
grafica do perfodo Pos-Glacial e Holoceno 
no norte, oeste e centra da Europa. Limites 
das segoes em anos de radiocarbono an¬ 
tes de hoje. - T, temperatura; q, quente ou 
mais quente; f, frio ou mais fresco. (Segundo 
Lang, 1994.) 


leste ate o Harz, assim como o leste dos Alpes e os Carpa- 
tos. Assim como hoje, antigamente as florestas de pinhei- 
ros eram encontradas principalmente em locais secos e 
quentes. Em lugares ainda mais secos e inadequados para 
arvores desenvolveu-se uma vegetagao de campina seca e 
estepe rica em especies. 

No periodo Pos-Boreal nota-se uma redugao das 
temperaturas e aumento das precipitagoes. A faia, o chou- 
po-branco e o abeto surgem pela primeira vez e obrigam 
carvalhos e aveleiras a retrocederem. Finalmente, a faia 
torna-se dominante em regioes mais baixas e nas monta- 
nhas moderadas a noroeste, o choupo-branco no leste. As 
florestas montanas tornam-se florestas mistas, com faias, 
abetos e espruces. Com isso, e atingida a distribuigao re- 
presentada na Figura 10-344, e, ainda hoje potencialmente 
possivel. 

O homem moderno convive com as mudangas cli- 
maticas e da vegetagao na Europa Central ha no minimo 
40.000 anos, o homem de Neandertal, ha cerca de 300.000 
(no maximo cerca de 25.000) anos. Porem, a influencia da 
humanidade sobre a flora e a vegetagao da Europa Central 
torna-se reconhecivel no perfil de polen apenas a partir do 
periodo Neolitico (cerca de 7.000 anos antes do presente), 


com o sedentarismo e o inicio da agricultura. Por outro 
lado, mudangas climaticas durante o Holoceno tiveram 
uma influencia decisiva sobre a evolugao cultural da hu¬ 
manidade. Assim, postula-se, por exemplo, que o cultivo 
de plantas no sudoeste da Asia, ha cerca de 12.000-13.000 
anos, foi iniciado devido a escassez na coleta de alimentos 
causada pelo resfriamento e aridificagao temporaries do 
clima, ou que o sedentarismo, e com ele a agricultura, so 
foram possiveis apos a concentragao de C0 2 atmosferico 
atingir cerca de 270 ppm. 

Em perfis de solo, camadas de cinzas atestam a ameaga do fogo 
sobre a plantagao e o polen e testemunha dos cereais e plantas 
competidoras ( Plantago , Rumex , Centaurea cyanus ), considera- 
das ervas daninhas. O aumento do polen de cereais e de plantas 
competidoras indica o aumento do pastejo e cultivo de pasta- 
gens. As plantas competidoras foram disseminadas pelo homem 
em parte por todo o mundo, como acompanhantes da cultura 
humana. Especies como Agrostemma githago e Papaver rhoeas , 
que chegaram a Europa Central ja no Neolitico junto com os 
cereais introduzidos naquela epoca, sao denominadas arqueo- 
fitos. Sinapsis arvensis e Anagallis arvensis chegaram a Europa 
Central como arqueofitos apenas na Era do Bronze. Neofitos sao 
especies chegadas recentemente, no periodo Historico. Entre elas 
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Figura 10-342 Diagrama polfnico do final do Quaternario, do final do periodo glacial ate o presente (do Luttersee, 160 m, oeste de Gottin¬ 
gen; Zonas polinicas l-XII segundo F=Firbas e OOverbeck). Esquematizado, partes de polen de arvores em preto (Acer nao foi considerado), 
Corylus e polen de plantas nao arboreas em branco (apenas os tipos mais importantes, ambos relativos a soma do polen de arvores = 100%). 
(Segundo K. Steinberg e A. Bertsch a partir de FI. Walter e FI. Straka.) 


destacam-se, por exemplo, Impatiens glandulifera , do Himalaia, 
Senecio vernalis , do sudoeste da Asia, Elodea canadensis , Conyza 
canadenis e algumas especies de Aster e Solidago , da America 
do Norte, e Galinsoga parviflora e G. ciliata , da America do Sul. 
De regioes aridas do Novo Mundo sao as especies muitas vezes 



determinadoras da paisagem na regiao Mediterranea Opuntia 
ficus-indica e Agave americana. Heracleum mantegazzianum 
(Caucaso) e Senecio inaequidens (Africa do Sul) sao neofitos que 
se estabeleceram na Europa somente na segunda metade do se- 
culo passado. 



Figura 10-343 Expansao e retrocesso do pinheiro silvestre no Pos-Glacial da Europa Central: regioes de mesma precipitagao de polen (< 5%, 
5-50%, 50-75%, > 75%) no Boreal e no Boreal recente. (Segundo F. Firbas.) 
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Figura 10-344 Reconstrugao das areas 
de vegetagao natural na Europa Central 
no inicio do Perfodo Historico (nasci- 
mento de Cristo) com base na analise 
de achados polfnicos. 1 Areas secas 
com florestas mistas abertas de Carva¬ 
lho (sem faia, precipitagao anual abaixo 
de 500 mm); 2 areas mais baixas com 
florestas mistas de faia (em parte com 
predominio de carvalho); 3 areas de 
florestas montanas de faia; 4 areas de 
faia pobres em pinheiros; 5 areas de 
florestas montanas com faia, abeto e 
espruce; (A) sub-alpino aberto; (A) do- 
minancia de espruce; 6 areas de floresta 
de pinheiro com carvalho sobre solos 
arenosos; 7 areas de florestas mistas de 
choupo-branco; 8 areas de florestas mis¬ 
tas de choupo-branco com espruce; (•) 
dominancia local de pinheiro. (Segundo 
F. Firbas de H. Ellenberg.) 


A influencia da humanidade sobre seu ambiente atingiu 
uma dimensao superior a qualquer mudanga natural ao 
longo da historia da Terra. Assim, em algumas regioes 
como a Europa, por exemplo, com uma colonizagao an- 
tiga e cada vez mais densa, apenas pequenas areas de 
vegetagao de tundra e altas montanhas, comunidades 
de escarpas rochosas inacessiveis, algumas turfeiras de 
baixada ou de altitude, areas de vegetagao aquatica in- 
tocada e de margens, marismas e dunas permanecem 
intocadas ou sem contato direto do homem. Essas areas 
ocupam uma superficie muito pequena e, alem disso, sao 
influenciadas diretamente pela agao humana mediante a 
entrada de substancias toxicas na atmosfera. Calcula-se 
que na Alemanha aproximadamente 1,6% das especies de 
plantas vasculares estao extintas e 12,2% estao ameagadas 
de extingao (“presentes apenas em fragmentos popula- 
cionais, sem capacidade de sobrevivencia”). Em relagao 
as florestas dos tropicos umidos, habitat de cerca de dois 
tergos de todas as especies de fungos, animais e plantas 
que existem, estima-se que nos proximos 60 anos, com a 
velocidade atual (aproximadamente 1 milhao de quilome- 
tros quadrados a cada 5-10 anos) de desmatamento (sem 
protegao especial de centros de diversidade conhecidos), 
pelo menos 5% de todas as especies serao extintas. Uma 
ameaga semelhante de fauna e flora pela humanidade em 
outras regioes do planeta tambem pode ser estimada. E 
previsivel que o aquecimento da atmosfera causado pela 
atividade humana modificara as areas de distribuigao e 
levara a extingao de especies. 
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Parte IV 


Ecologia 


As partes anteriores deste livro trataram do metabolismo, do desenvolvimento e da estrutura das plantas, bem 
como de sua evolugao e da grande multiplicidade de suas formas de manifestagao. Nos capitulos seguintes, 11 a 
14, as plantas sao estudadas quanto as condigoes de vida do local de crescimento. Sao abordados os mecanismos 
do dominio do ambiente, as possibilidades de as plantas se adaptarem as condigoes exteriores mutaveis - tanto 
abioticas como bioticas de sobreviverem a extremos, de se manterem em competigao e, com todas essas rea¬ 
goes e propriedades, constituirem populagoes e comunidades (vegetais). Todos esses aspectos, considerados em 
conjunto, determinam o carater dos ecossistemas da Terra. 

A ecologia vegetal ocupa-se daquelas reagoes de plantas que possibilitam que os mais elementares proces- 
sos vitais (por exemplo, a fotossintese ou a respiragao celular) transcorram em meio celular semelhante, apesar 
da grande dificuldade em abranger as multiplas condigoes de vida. Alem das reagoes fisiologicas, sobretudo as 
adaptagoes do ritmo de vida e da morfologia exercem urn papel importante; portanto, elas sao caracteristicas 
particulares da especie. Porfim, e com a selegao de genotipos ou o intercambio de inventarios completos de espe- 
cies que as diferentes condigoes de vida sao dominadas na natureza. Os fundamentos de uma botanica ecologica 
funcional - voltada, portanto, para as explicagoes - sao a fisiologia, a morfologia, a biologia da reprodugao e a 
genetica, bem como a taxonomia e a ciencia da vegetagao. Os conhecimentos basicos de climatologia e pedologia 
(especialmente tambem de microbiologia do solo) tambem sao necessarios. 

A ecologia e, ao lado da genetica molecular, a mais jovem das disciplinas biologicas. E importante destacar 
que esses sao os dominios das menores e das maiores dimensoes a respeito dos quais (como na fisica atomica 
e na astrofisica), nas ultimas decadas, obtiveram-se os maiores progressos. A cuidadosa investigagao sobre as 
complexas relagoes entre os organismos produziu uma nova compreensao da natureza. 

Nos dois capitulos seguintes, temos primeiro uma visao conceitual abrangente e alguns fundamentos gerais 
(Capitulo 11) e depois urn resumo dos tipos de reagao das plantas aos fatores climaticos e edaficos (Capitulo 12; 
ecofisiologia). 0 Capitulo 13 trata, entao, das populagoes vegetais e comunidades biologicas (biologia de popu¬ 
lagoes, interagoes bioticas, ciencia da vegetagao). Por fim, no Capitulo 14, encontra-se o resultado de todas as 
influences e reagoes: a vegetagao da Terra. 

E compreensivel que o interesse da ecologia vegetal se concentre em espagos vitais terrestres e, com isso, 
especialmente nas plantas com sementes (espermatofitas) dominantes nesses locais. Musgos e samambaias 
terricolas sao abordados no Capitulo 10. A hidrobiologia (biologia marinha, para os mares; limnologia, para as 
aguas doces) trata do dominio biologicos das aguas; aqui, seus problemas sao examinados apenas brevemente. 
No Capitulo 10, tambem sao encontradas references sobre a ocorrencia e o modo de vida das algas. 


◄ Figura: Na natureza, as plantas vivem em competigao e cooperagao com outros organismos e reagem as multiplas influences do clima 
e do solo. Situagoes que aos seres humanos parecem desfavoraveis e estressantes oferecem as condigoes de vida ideais as especies 
adaptadas a essas condigoes. A pouca luminosidade caracteriza a vida na floresta tropical (aqui no norte da Australia, A); frio periodico 
nao e urn problema para plantas das altas montanhas (Alpes centrais, B); perturbagao passageira por rogada ou pastejo proporciona a 
exuberance das flores dos prados das montanhas (Alpes centrais, C); o clima frio e umido caracteriza a floresta montana rica em sa¬ 
mambaias (Alpes, D); os campos sao uma consequence da seca, fogo e pastejo (Altiplano, Bolivia, E); e a falta de agua intensa seleciona 
especialistas com grandes reservas liquidas ou raizes muito profundas (norte do Mexico, F). 
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11.5.2 Biotopo: sftio e fatores ambientais. 957 

11.5.2.1 Sftio e local de crescimento. 957 
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11.6 Enfoques da pesquisa fitoecologica... 965 


A ecologia cientifica ocupa-se com as intera9oes entre or- 
ganismos e seu ambiente vivo e nao vivo. Ela abrange to- 
dos os niveis de integra^ao, desde o organismo individual 
ate a biosfera, o que enseja uma grande multiplicidade de 
enfoques de pesquisa e de subdisciplinas (ver 11.6). 

Como ciencia relativamente jovem, a ecologia ainda 
tenta construir um arcabou^o conceitual, que, de modo 
semelhante a fisica, se baseie em algumas afirma^oes fun- 
damentais com carater de validade geral. Tais premissas 
foram formuladas por autores como T.R. Malthus, C. 
Darwin, G.F. Gause, R.L. Lindemann e R.M. May. O resu¬ 
mo seguinte e de autoria de R Grubb (1998; ver tambem 
Loehle, 1988): 

• Toda a popula^ao crescente nao perturbada atinge 
uma limita^ao de recursos. 

• Em um espa^o vital comum, uma especie e substitui- 
da por outra, caso esta tenha maior fertilidade ou me- 
nor mortalidade. 

• Como consequencia, duas especies entao so podem 
coexistir indefinidamente se ocuparem nichos fun- 
cionais diferentes (ver abaixo). 

• A densidade do conjunto de plantas influencia as po¬ 
pulates ou as comunidades, de modo que o numero 
de individuos se estabiliza ou sofre mudan^as ciclicas. 


• A energia disponivel diminui ao longo da cadeia ali- 

mentar. 

O conceito “especie” pode ser substituido por genotipo e, em 
certos casos, tambem por um taxon de categoria superior (por 
exemplo, genero) ou por um grupo de especies funcionalmente 
semelhante. Essas “senten^as da ecologia” valem so para longos 
periodos de observa^ao (muitas gera^oes). A linha de alerta que 
passa por essas premissas e a limita^ao de recursos e espa^o. O 
fenomeno da perturba^ao pode romper a estreita liga^ao de ofer- 
ta de recursos e ocupa^ao de espa^o por individuos. 

Para as plantas, o conceito de recurso abrange nao 
apenas os nutrientes do solo e a agua, mas tambem a ra- 
dia^ao solar e ate mesmo os simbiontes e polinizadores. 
Tern sido debatido se temperatura (energia calorifica), 
espa^o (lugar) e tempo (por exemplo, nichos de desenvol- 
vimento, como epoca e possivel dura^ao da flora^ao) nao 
poderiam ser recursos tambem. O nicho ecologico cor- 
responde a uma determinada constela^ao de oferta de re¬ 
cursos e perturba^ao (portanto, nao deve ser considerado 
apenas espacialmente). A afirma^ao central das premissas 
acima e que a limita^ao e um fenomeno onipresente da 
vida. A limita^ao e o eixo da Ecologia, da economia com 
recursos, da economia dos recursos. 
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Este capitulo trata, de maneira introdutoria, do siste- 
ma conceitual e das exigencias espedficas da ecologia ve¬ 
getal. Ele esclarece aspectos conceituais (ver 11.1, 11.2 e 
11.3,11.4), convenqoes (por exemplo, fenometria, pedolo- 
gia, estrutura de ecossistemas) e fundamentos geofisicos, 
bem como discute as relates com dados extremamente 
variaveis no espaqo e no tempo (ver 11.3 - 11.5). Disso, 
resultam diferentes enfoques de pesquisa (ver 11.6). 

11.1 Limita 9 ao, aptidao e otimo 


Limitaqao (do latim, limes - fronteira) implica “muito 
pouco”. Muito pouco do que? Muito pouco para que? O 
“do que” e muitas vezes evidente. No deserto ha muito 
pouca agua; no sub-bosque da floresta, muito pouca luz 
(competiqao); numa turfeira, muito pouco nitrogenio dis- 
ponivel para as plantas. Mediante experimentos e analises 
adequados tambem podem ser descobertas limitaqoes me- 
nos evidentes. Muitas vezes, diversas limitaqoes interagem 
(por exemplo, na seca, tambem ha pouca disponibilidade 
de nutrientes no solo). A definiqao de uma variavel-alvo, 
ao contrario, e problematical limitante para que? Aqui ha 
dois pontos de partida em prindpio distintos: 

• limitante para a produqao de biomassa, portanto, para 
o crescimento, independente de quais especies vege- 
tais sejam responsaveis por isso. 

• limitante para a existencia (continuidade) de especies 
em um espaqo vital. 

Por exemplo, com a adubaqao nitrogenada de um 
campo natural rico em especies, a limitaqao dos recursos 
em relaqao a produqao de biomassa e suspensa, e o ren- 
dimento de materia seca aumenta. Repetido por varios 
anos, devido a esse tratamento, com poucas exceqoes, as 
especies consideradas originalmente “limitadas” desapare- 
cem e grande parte da materia seca torna-se composta por 
outras especies. Portanto, o suprimento de nitrogenio nao 
era certamente limitante para a maioria das especies nesse 
espaqo vital; a limitaqao anterior da produqao de biomassa 
pela falta de nitrogenio era mesmo a condiqao para a ocor- 
rencia local dessas especies (ver 12.8). 

O conceito de limitaqao orientado para a biomassa, 
oriundo das ciencias agronomicas, e de pouco proveito na 
ecologia. Com relaqao ao crescimento maximo em mas- 
sa, quase todas as comunidade vegetais sao limitadas pela 
escassez de algum recurso. Se, em vez disso, for conside- 
rada a composiqao floristica caracteristica de um ambien- 
te, a biodiversidade, a “limitaqao” torna-se um conceito 
problematico. Via de regra, e justamente a falta de certos 
recursos - limitantes do crescimento - que possibilita a 
ocorrencia de somente certas especies. Os campos secos, 
na verdade, sao periodicamente limitados em seu cresci¬ 
mento pela seca. Entretanto, se forem irrigados, suas es¬ 


pecies tipicas desaparecerao rapidamente. Esses campos 
sao condicionados pela seca porque suas especies consti- 
tuintes sao resistentes a seca, trazendo consigo, portanto, 
aptidao (fitness ) para esse ambiente (ver 12.8). A longo 
prazo, aptidao significa a permanencia como taxon (em 
geral, especie) no espaqo e a produqao bem-sucedida de 
descendencia (logo, capacidade de reproduqao). Isso pode 
ser acompanhado de uma grande biomassa individual. A 
esse respeito, devido a sua estrutura modular, as plantas 
sao muito mais flexiveis do que os animais, que geral- 
mente exibem estrutura unitaria. Apenas aquelas especies 
que nao possuem qualquer aptidao para um determinado 
espaqo vital sao limitadas em sua existencia. A busca das 
condiqoes para a aptidao especie-especifica e do caminho 
de seus mecanismos e um importante campo de trabalho 
da ecologia vegetal. 

De maneira semelhante, distinguem-se tambem os 
conceitos agronomico e ecologico da otimiza^ao. Para 
cada especie vegetal, e possivel averiguar as condi^oes am- 
bientais sob as quais ela alcanna o maior crescimento e, 
por conseguinte, seu otimo de desempenho em rela^ao 
a produtividade. Contudo, isso nao e conclusivo a respei¬ 
to do seu sucesso na natureza, mesmo em ambientes com 
essa combina^ao de fatores. Em regra, existem outras es¬ 
pecies melhor sucedidas sob essas condi^oes ou que nao 
sofrem amea^a de predador nesse local, por exemplo. No 
minimo igualmente grave e o fato de que o crescimento 
otimizado (maximizado, no sentido acima) muitas vezes 
e acompanhado por uma diminui^ao na capacidade de 
resistencia a perturba^oes (estabilidade mecanica) ao es- 
tresse e a patogenos. O otimo no espa^o vital e o resultado 
da intera^ao de uma multiplicidade de fatores abioticos e 
bioticos e nao pode ser verificado em experimentos mo- 
nofatoriais de laboratorio. O otimo ecologico reflete o 
resultado da otima harmoniza^ao de muitas fun^oes vi- 
tais (portanto, nao apenas da produ^ao de biomassa). Ele 
pode ser verificado mais facilmente a partir da frequencia 
relativa (abundancia)* de uma especie. Efeitos historicos 
(por exemplo, perturba^oes) desempenham um papel 
muito importante, e a idade da comunidade (estagios 
sucessionais inicial ou tardio, ver 13.2.4.2) pode ter forte 
influencia. Quando se consideram padroes amplos de dis- 
tribui^ao, as aproxima^oes sao possiveis (areografia, ver 
13.2). Contudo, nao se pode deduzir que, onde as especies 
exibem frequencia maxima, os fatores ambientais selecio- 
nados para elas estejam na faixa otima para sua produ^ao 
de biomassa (Figura 11-1). Assim, na Europa Ocidental, 
o pinheiro silvestre (Pinus sylvestris) concentra-se solos 
muito acidos (turfosos) ou levemente alcalinos (calcarios). 
Ele cresceria muito melhor em ambientes com solos leve¬ 
mente acidos, de onde, entretanto, geralmente e desaloja- 
do pela faia ou pelo carvalho. 


* N. de T. Em fitossociologia, abundancia e o numero de individuos 
de uma especie e frequencia o numero de unidades de amostragem 
em que se encontram representantes da especie. 
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Figura 11-1 Ocorrencia natural e maximo desempenho de cresci- 
mento de individuos isolados de uma especie vegetal, ao longo de 
um gradiente ambiental. Em geral, ha uma nitida diferenga entre a 
maior frequencia de ocorrencia de uma especie (otimo ecologico) e 
aquelas condigoes sob as quais, no experimento sem competigao 
de outras especies, e atingido o maximo desempenho de cresci- 
mento. Essa discrepancy e esclarecida pela interagao dos fatores 
abioticos e bioticos e das perturbagoes no sitio natural (competi¬ 
gao, herbivoros, patogenos, simbiontes, fogo, dano mecanico) ou 
tern causas historicas (velocidade de dispersao). Muitas vezes, nas 
condigoes de crescimento fisiologicamente otimas para uma espe¬ 
cie, outras especies sao mais fortes competidoras, porque estao 
mais bem adaptadas a algum dos fatores ambientais ou porque es- 
tavam ali primeiro. A curva de distribuigao da abundancia pode tam- 
bem ter varios picos, ser extremamente estreita ou muito ampla. 


11.2 Estresse e adaptagao 


Nem todo o desvio do otimo fisiologico para o crescimen¬ 
to e considerado estresse. Sem desvios periodicos da faixa 
vital “mais favoravel”, a maioria dos organismos, incluindo 
o homem, nao sobreviveria de modo algum a picos de im- 
pacto. Para as plantas, esses impactos construtivos e con- 
dicionantes sao, por exemplo, a falta periodica de agua, as 
oscilagoes da temperatura, o impacto do vento, as fortes 
variagoes da radiagao. Todos tern um efeito preparatorio 
ou de fortalecimento, sendo, portanto, impactos “cons¬ 
trutivos” mesmo se reduzirem um pouco a produgao de 
biomassa. O estresse destrutivo distingue-se dessas oscila¬ 
goes de impactos indispensaveis a vida. Muitas vezes, e di- 
ficil demonstrar o efeito negativo do estresse, se nao forem 
consideradas todas as circunstancias de vida. Assim, o es¬ 
tresse que provoca a queda de todas folhas de uma arvore, 
mas mata sua vizinha, pode contribuir muito para a apti- 
dao (fitness ) da primeira porque, depois disso, ela encon- 
tra mais espago para seu proprio desenvolvimento. Deve 
ser feita tambem a distingao entre a consequencia para 
o individuo isolado e para a populagao na comunidade 
(reprodugao). Logo, o estresse e algo “subjetivo”. O mes¬ 
mo fator de estresse (por exemplo, diminuigao da oferta 
de agua) pode destruir uma especie e para outra ser algo 


rotineiro, ate mesmo vantajoso. As respostas ao estresse 
(reagoes) sao igualmente distintas, pois elas dependem da 
especie vegetal (e da sua historia de vida) e do tipo de es- 
tressor, nao havendo, por isso, qualquer esquema geral de 
agao estressante. A Figura 11-2 mostra, como exemplo, a 
agao de temperaturas negativas e da seca. 

Como consequencia do efeito evolutivo do estresse, os 
impactos graves sao mais bem suportados ou mesmo nao 
atuam mais como estresse: trata-se de adaptabilidade. 
Em geral, nao e possivel decidir se essa condigao, no caso 
de uma fixagao genetica do carater, realmente resulta de 
adaptagao (portanto, de processo seletivo) ou representa 
um carater “acompanhante” que repentinamente adquire 
valor adaptativo. Linguisticamente, essas importantes nu¬ 
ances causais raramente sao distinguidas. Por isso, o mais 
correto seria falar de caracteres adaptativos, em vez de 
adaptagao. A situagao da capacidade de resistencia e di- 
ferente, pois alcangada por condicionamento no espago 
vital. Aqui, imagina-se a participagao de processos ativos, 
como a formagao de uma cuticula espessa em folhas de 
plantas de sol - portanto, uma adaptagao. Para avaliar es¬ 
sas diferengas funcionais, distinguem-se tres categorias de 
caracteres adaptativos: 

• caracteres modulativos ou aclimativos; 

• caracteres modificativos; 

• caracteres evolutivos, portanto, fixados geneticamente. 

Mesmo que a capacidade de desenvolver os dois pri- 
meiros tipos de caracteres adaptativos seja igualmente 
embasada geneticamente, existem diferengas essenciais. 
A adaptagao modulativa ou aclimativa (aclimatizagao) de- 
signa modificagoes reversiveis do fenotipo durante a vida 
de um orgao ou da planta inteira, como, por exemplo, a 
aquisigao de resistencia ao congelamento sob a influencia 
de baixas temperaturas. A adaptagao modificativa refere- 
-se, em geral, a modificagoes morfologicas irreversiveis 
de um orgao. De uma folha de sol adulta, nunca se forma 
normalmente uma folha de sombra. Por fim, adaptagao 
evolutiva refere-se a propriedades hereditarias como a su- 
culencia ou o fotoperiodismo, que nao podem ser modu- 
lados nem modificados, ou o sao apenas dentro de limites 
estreitos. Nos Capitulos 5, 7, 9 e 12 sao tratadas diversas 
reagoes e caracteristicas adaptativas de plantas. 

11.3 O fator tempo e reagoes nao 
lineares 


11.3.1 Fenologia e escala biologica de 
tempo 


O emprego de uma escala de tempo fixa, linear (hora, 
calendario) e problematico para observances ecologicas 
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Figura 11-2 Reagoes das plantas ao estresse. Devido a multiplicidade de estressores e de respostas ao estresse das plantas, nao ha um 
esquema geral valido para todas as situagoes. Esta figura mostra, como exemplo, uma representagao esquematica das possibilidades de 
suportar o estresse da geada e da seca. Quando nao consegue escapar dessas situagoes de estresse, a planta precisa, a fim de sobreviver, 
minimizar as consequencias no tecido (evitar) ou suporta-las (ver 12.3.1). 


vegetais, quando se comparam reagoes dos organismos 
acopladas a dinamica do desenvolvimento. Os indivi- 
duos de uma especie vegetal florescem sob determinadas 
circunstancias (por exemplo, ja com 40 dias); sob outras 
condigoes, porem, eles florescem apenas 80 dias apos a 
semeadura. Para comparagoes, e melhor, entao, escolher 
um momento determinado do desenvolvimento ou estado 
do fenotipo (por exemplo, a abertura da primeira flor) e 
nao uma data fixa. Para isso, leva-se em consideragao a 
fenologia (ou seja, a modificagao visivel do estado de de¬ 
senvolvimento) e fixam-se as observagoes a um momen¬ 
to fenologico. A germinagao ou emergencia das folhas, a 
floragao, a maturagao dos frutos, a queda foliar ou o ini- 
cio da senescencia sao eventos fenologicos caracteristicas 
(fisiologia do desenvolvimento, ver 6.7). Na verdade, a 
sequencia desses eventos permanece fixa; a duragao dos 
intervalos, contudo, e variavel. 


A fenometria mede as alteragoes de determinados 
parametros no decurso temporal das fases de desenvol¬ 
vimento de uma planta. A sequencias fenologicas apre- 
sentam o resultado de efeitos integrativos de influencias 
externas e disposigao interna das plantas, constituindo, 
portanto, um tipo de calendario biologico. Para carac- 
terizar o andamento dos fenomenos meteorologicos, os 
servigos de meteorologia incluem dados fenologicos, 
devido ao valor dessas medidas biologicamente integra- 
das. Considerados retrospectivamente, esses dados sao 
de grande importancia para a avaliagao de mudangas 
climaticas, uma vez que nenhuma das medidas meteoro- 
logicas “normais” dispoe dessa sensibilidade. O chamado 
“tempo termico” (do ingles, thermal time) vem a seguir 
na solugao (sob condigoes nao limitadas pela seca): so- 
matorio do produto da temperatura (com frequencia, a 
temperatura media diaria) e o periodo (numero de dias), 
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portanto, a soma das temperaturas diarias (day degrees ); 
os valores medios horarios tambem podem ser somados 
(degree hours). Muitas vezes, e possivel encontrar estreitas 
correlates entre tais medidas de tempo “ponderadas” e o 
desenvolvimento fenologico. 

Muitas vezes e de especial interesse compreender a 
dinamica do desenvolvimento vegetal entre dois “gran- 
des eventos” como germinagao e floragao. O plastocro- 
no e uma medida de tempo muitas vezes utilizada para a 
progressao do desenvolvimento vegetal. Um plastocrono 
corresponde ao intervalo de tempo entre o aparecimento 
de duas folhas sucessivas em um eixo. A idade evolutiva 
de um ramo tambem pode ser aproximadamente deter- 
minada pelo numero de folhas que surgem a partir de um 
momento inicial definido (estagio de cinco folhas = cerca 
de cinco plastocronos de idade). Em especial, na pesquisa 
agronomica, esses valores de medida desempenham um 
papel importante. Os meros dados sobre a idade em dias 
teriam pouco valor comparativo. 

11.3.2 Nao linearidade e frequencia 


A nao linearidade das relates processo-ambiente e a 
regra e nao a excegao. Os efeitos da temperatura sobre a 
respiragao e o crescimento ou da luz ou do C0 2 sobre a fo- 
tossintese sao exemplos tipicos (ver 12.7). Por isso, os da¬ 
dos de medida de um ambito de reagao nao podem ser ex- 
trapolados para outro ambito, como nas relates lineares 
(dentro de determinados limites de confianga), enquanto 
a curva nao for conhecida. 

As condigoes ambientais com oscilagoes intensas e 
irregulares (por exemplo, luz, temperatura, suprimento 
de agua) representam um problema especial, porque valo¬ 
res de medida baixos e altos nao tern efeitos proporcionais 
(por exemplo, mais luz nao significa necessariamente mais 
fotossintese). Por esse motivo, alem do conhecimento da 
curva caracteristica da relagao processo-ambiente, para 
reconstrugoes ou prognostics necessita-se tambem dos 
dados ambientais em alta resolugao temporal e nao como 
valores medios. Conforme a curvatura da fungao de de¬ 
pendence, os valores medios de condigoes ambientais 
variaveis no tempo fornecem um quadro falso de seu real 
efeito sobre o processo. 

Isso pode ser demonstrado de maneira bastante clara pelo efeito 
da luz sobre a fotossintese (Figura 11-3). A fotossintese foliar da 
maioria das especies vegetais esta quase saturada de luz com 25% 
da radiagao solar total. Desse modo, as intensidades de radiagao 
entre o valor de saturagao e o maximo de 100% nao tern qualquer 
valor adicional para uma folha orientada perpendicularmente a 
radiagao incidente. Ao contrario, sob luz muito fraca, a fotossin- 
tese reage de modo muito sensivel a toda mudanga. Assim, sob 
luz fraca, uma alta resolugao temporal da intensidade de radia¬ 
gao variavel tern valor preditivo muito grande; na regiao de satu- 



Figura 11-3 Reagoes nao lineares a um ambiente variavel. A maio¬ 
ria dos processos vitais - aqui, por exemplo, a fotossintese liquida 
(B) - reage de modo nao linear a mudangas ambientais - aqui, por 
exemplo, a intensidade luminosa (A), com variagao temporal. Por 
isso, valores medios (x) desses estados ambientais nao sao ade- 
quados para prever a taxa do processo com base nas normas de 
reagao (como em B). Neste exemplo, as mudangas temporais dos 
valores na regiao S sao irrelevantes, pois nela o processo consi- 
derado esta saturado. As mudangas agem a esquerda de x (regiao 
nao saturada), mas sao nao lineares na regiao K. Com valores mui¬ 
to baixos das variaveis ambientais, pode haver uma relagao inicial 
linear (L, initial slope). Neste exemplo, para obtengao da soma ou 
valores medios da taxa do processo, deve-se atribuir, para cada 
valor da luz, o valor de fotossintese correspondente ou resumir a 
situagao ambiental em forma de uma distribuigao de frequences e 
multiplicar classe a classe. 


ragao, ao contrario, ela nao apresenta qualquer valor preditivo. 
Uma media aritmetica de to dos os valores avaliaria do mesmo 
modo todas as intensidades, as da regiao de saturagao e as da 
regiao de luz fraca. 

Para previsoes, utilizam-se os dados na resolugao 
temporal original (esta deve ser suficientemente deta- 
lhada - no caso de radiagao, por exemplo, menos de 
dois minutos), ou os resultados sao organizados em ta- 
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bela segundo as classes de intensidade, pois, para anali- 
ses de efeitos, as series temporais de variaveis ambien- 
tais geralmente nao podem ser expressas como medias. 
Por razoes praticas, na maioria das vezes o segundo 
procedimento e escolhido. Por isso, a apresenta^ao da 
distribuinao de frequencias de estados ambientais e a 
melhor maneira de avaliar os efeitos temporalmente va¬ 
riaveis sobre as plantas. Em cada avalia^ao das influen- 
cias ambientais sobre plantas, deve-se partir do “tecido 
temporal” (dai o “histograma”) das intensidades ou das 
concentrates da magnitude da influencia considerada. 
De certo modo, o diagrama de frequencias e o “emble- 
ma” de uma ecologia bem compreendida funcionalmen- 
te (ver 11.4). 


11.4 Varianao biologica 


A partir do momento que sao realizadas observances e 
experimentanoes cientificas, a varia^ao dos dados alcan- 
nados “incomoda”. Na ecologia vegetal, tambem sao alme- 
jados resultados inequivocos e claros, estreitas correlates 
funcionais e relates fortes entre causa e efeito, como se 
conhecem das“ciencias exatas”. Surpreendentemente, com 
plantas tambem e possivel aproximar-se dessa situa^ao 
ideal, se forem observadas certas condites iniciais e mar¬ 
ginals. Para tanto, o material vegetal escolhido deve ser o 
mais uniforme possivel (por exemplo, clones de um geno- 
tipo); fixam-se todas as variaveis exteriores, ate uma cons- 
tante que interesse ou que nao seja limitante, e os resulta¬ 
dos sao relacionados ao ambito de reaches rigorosamente 
definido. Desse modo, alcan^a-se a mais alta precisao e 
reprodutibilidade. 

Muitas vezes, nao e possivel transferir esses resulta¬ 
dos para a natureza, pois nao existe a mera dependencia 
monofatorial, faltam as condites otimas de crescimento 
selecionadas ou o genotipo escolhido aleatoriamente nao 
exerce qualquer papel especial. Os resultados obtidos sob 
condites de observa^ao ou de experimentanao proximas 
ao natural nao tern essa deficiencia. No entanto, geral¬ 
mente eles variam muito e, por isso, dificilmente sao res- 
paldados estatisticamente e muitas vezes nao permitem 
quaisquer afirmativas matematicamente inequivocas. A 
pesquisa ecologica movimenta-se nesse campo de ten- 
sao entre precisao e relevancia. As vezes, a solu^ao desse 
problema esta na combinanao desses dois criterios. Inde- 
pendente de qual deles seja o escolhido, a possibilidade 
de transference dos resultados de uma amostra pontual 
para um setor tao grande quanto possivel do mundo real 
exige sempre a inclusao da varia^ao biologica no proto- 
colo do experimento ou da observa^ao (ou seja, genoti- 
pos distintos ou origens diferentes de uma especie, varios 
sitios, varias especies). Em geral, essa inclusao aumenta 
consideravelmente a dispersao dos dados obtidos ou, pelo 
menos, o esfor^o de trabalho. 


De acordo com a atual compreensao da evolu^ao, ha uma gran¬ 
de dependencia dessa varia^ao biologica. Com frequencia, o 
sucesso de uma especie sob condites ambientais modificadas 
se deve a individuos que desviam da norma (da media). Assim, 
e desejavel que um experimento ou uma observa^ao abranjam 
uma varia^ao tao grande quanto possivel. Quanto maior a am¬ 
plitude da faixa coberta, mais uteis e mais reveladores sao os re¬ 
sultados. A varia^ao das formas de manifesta^ao e do padrao de 
rea^ao tern grande importancia cientifica e pratica; ela nao deve 
ser confundida com as imprecisoes resultantes da insuficiencia 
dos metodos de observa^ao e de medi^ao. Por sua vez, a varia^ao 
biologica se torna mais visivel por meio da documenta^ao das 
distributes de frequencia. 

Os esfor^os material, de tempo e de amostragem estabele- 
cem os limites da abrangencia da varia^ao biologica, dentro de 
e entre especies e espa^os vitais. O ganho de conhecimento deve 
ser balanceado entre o “grande investimento” em poucas provas/ 
observances e o “pequeno investimento” em numerosas provas/ 
observances. Apenas a possibilidade de obtennao da precisao nas 
medinoes nao e um criterio suficiente, se, por conta disso, o al- 
cance da varianao biologica ou a abrangencia das condinoes de 
crescimento proximas do natural for sacrificado. Muitas vezes, 
pouca informanao sobre muito tern mais valor que muita (exata) 
informanao sobre pouco, quando esta em jogo o embasamento 
de teorias existentes ou a formulanao de novas. Por isso, antes do 
emprego de procedimento mais exigente e dispendioso, e preciso 
saber se, por meio de metodos mais simples, pode-se obter infor- 
manoes satisfatorias que, embora menos precisas, nao impenam 
uma documentanao biologicamente correta e um tratamento es- 
tatistico adequado. 

Na ecologia, constata-se o seguinte confronto perma- 
nente: para a forna de afirmanao matematico-estatistica 
dos resultados existem regras claras e reconhecidas inter- 
nacionalmente, mas nao para o realismo e relevancia das 
condinoes do experimento e das observanoes, assim como 
para a escolha do objeto. Em cada caso, e necessaria uma 
justificativa explicita, principalmente em trabalhos expe¬ 
rimental. Nao considerando a abrangencia necessaria 
das varianoes biologicas, os cinco criterios mais impor- 
tantes para atingir resultados mais proximos da realidade 
e, assim, passiveis de transferences e generalizanao, sao 
os seguintes: 

• a liganao da planta a um ambiente biologico defini¬ 
do ou (em caso ideal) natural no solo (organismos do 
solo, em especial micorrizas, disponibilidade natural 
de nutrientes); 

• a escolha de plantas em uma fase de desenvolvimento 
relevante para a questao colocada; 

• duranao suficiente das observanoes; 

• um regime climatico representative, isto e, diferencia- 
do temporal (ciclos climaticos) e espacialmente (caule 
- raiz); 

• a vizinhanna de outras plantas (competinao, mutualis- 
mo), em determinados casos. 

A repetinao individual e/ou espacial do experimento 
ou da observanao, sempre necessaria e independente, e in- 
discutivel. Todavia, a “precisao” assim alcannavel nao pode 
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reparar sozinha uma carencia em multiplicidade biologica 
nem compensar quando um dos cinco criterios acima nao 
for preenchido. 

11.5 0 ecossistema e sua 
estrutura 


Por ecossistema entende-se a totalidade dos compo- 
nentes bioticos e abioticos que interagem numa regiao 
delimitada. A matriz abiotica, o habitat em geral, e de- 
signada muitas vezes como biotopo e o inventario vivo 
como biocenose (comunidade biologica). Esse esquema, 
bastante simplificado, separa o que nao e propriamente 
separavel, pois a biocenose muda e caracteriza o biotopo; 
na verdade, sua presen^a e que forma o proprio espa^o 
vital (biotopo), o qual sem vida absolutamente nao existe. 
Florestas de abeto (Picea abies) nao crescem desde o prin- 
dpio em solos de florestas com essa especie; porem, onde 
os abetos crescem ha tempo suficiente, forma-se um solo 
de floresta com essa especie. Contudo, essa dicotomia 
biotopo-biocenose simboliza a impressionante mudan^a 
das condi^oes fisicas e quimicas com aquelas nesses orga- 
nismos associados. 

11.5.1 A estrutura da biocenose 


11.5.1.1 Estrutura hierarquica 

A biocenose e o conjunto de todos os organismos em um 
ecossistema, ou seja, as plantas, os animais, os fungos e 
os microbios. Para a totalidade das plantas foi criado o 
conceito fitocenose, isto e, a comunidade vegetal (do 
ingles, plant community). Cada especie de uma tal “so- 
ciedade” (fitossociologia, ver Capitulo 13) geralmente 
esta representada por varios individuos, cujo conjunto 
e denominado popula^ao (comum idade reprodutiva). 
A popula^ao inclui todas as classes de idade de uma es¬ 
pecie, inclusive os individuos que se encontram no solo 
como sementes imperceptiveis. Uma popula^ao consiste 
em individuos geneticamente distintos ou de individuos 
de grupos de origem clonal (geneticamente iguais) (ra- 
metas; do ingles ramets). Nesse sentido, um individuo 
representa um determinado genotipo ou, no caso de 
individuos geneticamente identicos e separados (rame- 
tas), a parte de um geneta (do ingles, genet, sinonimo de 
clone). A ocorrencia de clones, isto e, de individuos ge¬ 
neticamente iguais e mais frequente do que a morfologia 
permite supor, pois individuos originados por sementes 
tambem podem ser geneticamente iguais (um exemplo e 
a agamospermia de Taraxacum officinale). Existem estru- 
turas analogas para comunidades animais, fungicas e de 
microrganismos. 


11.5.1.2 Estrutura taxonomica 

A presen^a de certas especies determina o carater de um 
ecossistema. Essa presen^a permite tambem conclusoes 
sobre as condi^oes de vida locais, razao pela qual o levan- 
tamento de listas de especies muitas vezes fica no come- 
90 da analise do ecossistema (especies indicadoras, ver 
11.5.2.2, valores indicativos, ver 13.3.3). O numero de es¬ 
pecies e a abundancia relativa (frequencia) de cada espe¬ 
cie, portanto, um inventario biologico ponderado, nas re- 
gioes de fala alema sao frequentemente designados como 
estrutura do “estande”. Contudo, como a palavra inglesa 
structure se refere exclusivamente a estrutura espacial (ver 
11.5.1.5), e aconselhavel empregar aqui a expressao “estru¬ 
tura de especies”. Na maioria das vezes, a biodiversidade e 
quantificada pelo numero de especies. No entanto, o con¬ 
ceito inclui tambem a diversidade genetica intraespecifica, 
o nivel supraespecifico e a multiplicidade das comunida¬ 
des vegetais (ver 13.2.4.1). 

11.5.1.3 Estrutura funcional 

Todos os organismos fotossinteticamente ativos sao reu- 
nidos sob o conceito dos produtores primarios. Con- 
trastando com eles, estao os consumidores (predadores) e 
os decompositores. Os consumidores atuam diretamente 
como herbivoros (fitofagos, predadores de plantas) ou 
indiretamente como carnivoros (predadores de primei- 
ra ou de segunda ordem). Os residuos organicos mortos 
sao finalmente degradados por decompositores os mais 
diversos, entre os quais encontram-se especialmente os 
detritivoros ( detritus - restos mortos; devoradores de 
lixo como acaros e vermes) e mineralizadores (bacterias 
e fungos especiais). Assim como o fluxo de energia e ciclo 
de materia, tais cadeias alimentares ou, melhor, teias ali- 
mentares (food webs) ligam entre si os membros de cada 
ecossistema. Essas liga^oes sao retroalimentadas e, em es- 
cala limitada, possibilitam uma autorregula^ao frente a 
mudan^as externas (Figura 11-4). 

Dentro da associa^ao vegetal podem se distinguir 
grupos ou tipos funcionais (functional types). Teorica- 
mente, ha tantos tipos quantas sao as especies (ver terceira 
premissa da introdu^ao do Capitulo 11), quando se con- 
sideram as fases de vida funcionalmente muito distintas 
de individuos (por exemplo, plantula e arvore), ate mes- 
mo mais do que especies. O conceito de grupos funcionais 
foi introduzido exatamente para reduzir a multiplicidade 
de especies a poucas categorias de “funcionamento seme- 
lhante”, necessidade que resulta sobretudo da modelagem 
orientada para o ecossistema e da formula^ao de teorias 
(generaliza^ao). Ha muitas tentativas de agrupamentos, 
entre as quais se destacam: a mais antiga e mais simples, 
talvez a de maior utilidade, e a dos morfotipos (erva, ar- 
busto, arvore, etc. ou com raizes superficiais ou profun- 
das, rosetadas ou graminoides, e assim por diante). Outra 
tentativa de agrupamento envolve tipos fenologicos (anu- 
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Figura 11-4 0 conceito de ecossistema. Esquema simplificado de um ecossistema completo, ou seja, de urn complexo de interagoes, ampla- 
mente autorregulavel, entre seres vivos e ambiente. Outros esclarecimentos no texto. (Segundo Ellenberg, 1996.) 


al, perene, dedduo, perenifolia, etc.; fenologia, ver 6.7 e 
11.3.1). Em um agrupamento segundo tipos fisiologicos, 
parte-se de caracteres especiais do metabolismo como, por 
exemplo, a utilizagao das rotas C 3 , C 4 ou CAM da fotossm- 
tese, a necessidade de luz ou posigao no “estande” (ciofitas 
e heliofitas), exigencias especiais quanto ao solo (calcifilas 
ou caldfugas) ou caracteres de resistencia (seca, saliniza- 
gao do solo, geada, calor excessivo). Os tipos simbioticos 
se baseiam na capacidade de entrar em simbiose com bac- 
terias fixadoras de nitrogenio ou com fungos micorrizicos. 
Outras formas de mutualismo e de parasitismo tambem 
sao criterios de agrupamento. 

Um conceito, inicialmente da zoologia, e o agru¬ 
pamento de acordo com as estrategias vitais predomi- 
nantes (do ingles, life strategies ; classicamente e a dis- 
tingao entre estrategias r e K, quanto ao modo de vida 
acentuadamente reprodutivo em contraste com o acen- 
tuadamente persistente, competitivo - portanto, pre- 
dominantemente vegetativo). Com o passar dos anos, 
foram desenvolvidos diferentes conceitos de estrategias 
correspondentes as plantas. Especialmente conhecido e o 


modelo triangular de Grime de estrategias CSR (compe- 
tidores, tolerantes ao estresse e ruderais; Grime e colabo- 
radores, 1988). Esse modelo guia-se por uma matriz bidi- 
mensional, na qual plantas sao agrupadas conforme sua 
tolerancia ao estresse e perturbagao (pouco ou muito) e 
uma das quatro combinagoes, a saber: muito estresse (e 
muita perturbagao simultanea) e considerado como nao 
existente, restando entao tres categorias. Elas marcam 
os extremos no triangulo. Cada planta, entao, gradual- 
mente ocupa um lugar entre esses extremos. A distancia 
a uma extremidade e identificada como raio; assim, por 
exemplo, o raio do estresse indica o quanto uma especie 
e tolerante ao estresse. Como toda a tentativa de tipificar 
a multiplicidade dos fenomenos vitais, esse conceito tam¬ 
bem e criticado por sua simplificagao. 

Por outro lado, Grubb (1998) observa que a categoria das plantas 
tolerantes ao estresse deveria estar enquadrada em tres estrate¬ 
gias diferentes, pois ela pode mudar seu comportamento duran¬ 
te a vida. Ele faz a seguinte distingao: especies que conservam 
o (mesmo) tipo desde plantula ate a fase adulta (low flexibility 
strategy); as que suportam muito como plantulas, porem mais 
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tarde nao (switching strategy); por ultimo, aquelas que podem 
se reorientar e quase mudar de tipo, deslocando-se para outra 
categoria quando reinarem condi^oes muito favoraveis (gearing 
strategy). Entre os atributos de tolerancia ao estresse destacam- 
-se: crescimento lento, orgaos persistentes, baixo esfor^o repro- 
dutivo, folhas comparativamente espessas com conteudo de ni- 
trogenio baixo. 

A lista de agrupamentos e tipificaqao ainda pode se 
prolongar muito. A experiencia tem mostrado que grupos 
funcionais muitas vezes so indicam as supostas funqoes 
comuns de modo muito limitado e que as diferenqas es- 
pedficas de especies dentro dos grupos funcionais fre- 
quentemente sao maiores do que aquelas entre os grupos. 
Conforme o agrupamento, pode acontecer que individuos 
de idades diferentes devam ser enquadrados em grupos 
funcionais distintos, o que torna dificil as tentativas de 
agrupamento com especies. Para perguntas diferentes sao 
preferidos tambem grupos diferentes ou novos grupos sao 
criados (por exemplo, grupos de especies resistentes ao 
ozonio, aos metais pesados, a agua acumulada). Os tipos 
morfologicos e fenologicos poderiam representar os gru¬ 
pos funcionais praticos para a descriqao nao taxonomica 
da estrutura de uma fitocenose. 

11.5.1.4 Estrutura material 

Para a designaqao e classificaqao da substancia vegetal 
em um ecossistema estabeleceu-se a seguinte convenqao 
internacional (todos os dados referem-se sem exceqao ao 
peso seco a 80-100°C): A totalidade do material vegetal 
vivo supra ou subterraneo de um ecossistema e denomi- 
nada biomassa vegetal. Com isso, a biomassa inclui tam¬ 
bem os tecidos internos mortos (estruturas lignificadas) 
da planta ainda viva. Partes vegetais mortas externamen- 
te aderidas, tanto supra como subterraneas, constituem 
a necromassa (do ingles, standing dead). A totalidade 
das partes vegetais vivas e mortas aderidas chama-se 
fitomassa. A ela se contrapoem as partes mortas soltas 
no ecossistema, a serapilheira (do ingles, litter ), sendo 
feita a distinqao entre o que fica na superficie do solo e 
o que e subterraneo (por exemplo, raizes mortas). O hu¬ 
mus (do ingles, soil organic matter , SOM) e constituido 
de restos organicos que, sem utilizaqao de equipamento 
optico, nao permitem reconhecer qualquer estrutura de 
orgao. O humus abrange todas as transiqoes, desde hu¬ 
mus bruto ate as moleculas complexas dos acidos humi- 
cos na matriz organica do solo. A substancia organica 
de animais (em grande parte, pequenos animais do solo) 
e microrganismos e comparativamente muito reduzida 
(< 0,1%), sendo costumeiramente acrescentada ao solo 
ou ignorada, o que naturalmente nao contribui para o 
conhecimento da importante funqao desses organismos 
no ecossistema. 


11.5.1.5 Estrutura espacial 

A maneira de inclusao do espaqo do solo e do ar determi- 
na o aspecto, mas tambem as propriedades de um ecossis¬ 
tema. Morfologia de caules e raizes das especies vegetais 
dominantes, sobretudo a geometria ou arquitetura da 
comunidade (estande), confere a cada ecossistema sua 
identidade inconfundivel, mas determina tambem onde 
ocorre a conversao de energia, de onde agua e nutrientes 
sao recebidos. As principais caracteristicas estruturais sao 
a altura da comunidade, o indice de area foliar, a distribui- 
qao vertical da area foliar e o tipo de raiz, sua profundi- 
dade maxima e sua distribuiqao vertical no perfil do solo. 

O indice de area foliar (IAF; do ingles leaf area index , 
LAI) e um valor de medida adimensional, que exprime 
quantos m 2 de area foliar sao formados por m 2 de superfi¬ 
cie do solo (area foliar real, nao considerando a orientaqao 
no espaqo; no caso de folhas crassas, a maior area de sua 
projeqao). As comunidades fechadas sobre solos bem de- 
senvolvidos com suficiente provisao de agua alcanqam va- 
lores de IAF entre 5-8. Para a maioria das plantas de lavou- 
ra, um IAF maximo de cerca de 4 e o ideal. A densidade 
de area foliar (DAF; do ingles leaf area density , LAD) para 
o estande inteiro, com a dimensao m-\ resulta da divisao 
do IAF pela altura do estande (ou, referida a cada estra- 
to do estande, de m 2 da area foliar por m 3 de volume do 
estande). IAF e DAF determinam o perfil luminoso (ver 
12.1.3) no estande. 

A maior parte das raizes finas encontra-se geralmen- 
te perto da superficie do solo (< 1 m), muitas vezes ate 
mesmo nos 20 cm superiores do perfil do solo, o que tem 
a ver com a disponibilidade de nutrientes oferecida pelos 
mineralizadores e fungos micorrizicos. Porem, uma par¬ 
te do sistema radicular pode atingir profundidades con- 
sideraveis (Tabela 12-3). Esse sistema radicular profundo 
serve principalmente ao abastecimento de agua. A distri- 
buiqao em andares das raizes de cada especie no perfil do 
solo e um exemplo classico da diferenciaqao de nichos, 
a qual contribui substancialmente para a biodiversidade 
(Figura 12-24). Raizes profundas podem tambem con- 
tribuir para o umedecimento dos horizontes superiores 
do perfil do solo (do ingles, hydraulic lift; ver 12.6.4). A 
multiplicidade dos tipos de raizes supera muitas vezes a 
multiplicidade dos tipos de caules e e um carater essen- 
cial de cada ecossistema. 

11.5.2 Biotopo: sftio e fatores ambientais 


11.5.2.1 Sftio e local de crescimento 

O clima, o relevo, o solo, bem como as influencias bioti- 
cas mediante a presenqa de outros organismos, sao desig- 
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nados fatores locais (dados expedites no campo, por um 
determinado periodo). Em contraposigao a eles estao os 
fatores ambientais de agao imediata e fortemente varia- 
vel em curto espago de tempo: a radiagao efetiva, calor, 
umidade, fatores quhnicos, mas tambem perturbagoes 
mecanicas e biologicas. As plantas reagem a esses fatores 
por meio do crescimento, desenvolvimento, expressao es- 
trutural e resistencia (Figura 11-5). 

O sitio ( standort ) e uma area caracterizada por fa¬ 
tores ambientais uniformes. O conceito local de cres¬ 
cimento designa o lugar concrete, onde uma planta de 
fato cresce (local onde a planta e encontrada). Por meio 
do microclima, das caracteristicas locais do microrre- 
levo e do solo, por meio de outras especies vegetais na 
vizinhanga imediata e de animais, as reais condigoes de 
vida podem variar consideravelmente num local de cres¬ 
cimento dentro do mesmo sitio. Se for constatado que os 
locais de crescimento nao sao casuais, mas sim que espe¬ 
cies vegetais ocorrem regularmente em locais de cresci¬ 
mento semelhantes (onde eles se encontram como que 


“em casa”), fala-se de seu habitat. Habitat e, portanto, 
o conceito mais restrito e refere-se a uma determinada 
especie vegetal ou a um determinado grupo de espe¬ 
cies, enquanto sitio e o conceito mais amplo e se orienta 
pela realidade local, independente de quais especies ali 
ocorram. As especies vegetais podem tambem colonizar 
varios tipos diferentes de habitats. Os tres conceitos sao 
muitas vezes confundidos ou aplicados como sinonimos; 
nao ha uma tradugao inequivoca de standort para o in¬ 
gles (a mais precisa seria site = “sitio”). 

11.5.2.2 Clima e microclima 

O clima e o estado medio da atmosfera e o decorrer me¬ 
dio do tempo (condigoes meteorologicas) durante muitos 
anos. O tempo descreve a situagao de um dado momento. 
Os diferentes climas da Terra sao condicionados princi- 
palmente pela extensao e distribuigao sazonal do forne- 
cimento de calor e precipitagao. Essas diferengas podem 


Figura 11-5 Fatores do sitio e do ambien- 
te. Os fatores secundarios reconhecfveis 
no campo manifestam-se como complexos 
de fatores ambientais ou do habitat, os 
quais atuam diretamente sobre os dife¬ 
rentes estruturas e processos das plantas; 
eles tambem se influenciam mutuamente; 
alem disso, e possivel verificar multiplas 
retroagoes plantas-ambiente. 
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Figura 11-6 Exemplos de diagramas climaticos. A Clima temperado quente com influencia continental (com chuvas no inverno e perfodo 
seco no verao); B Clima temperado com influencia oceanica (precipitagoes em todas as estagoes); C Clima tropical umido com perfodo 
chuvoso pronunciado e perfodo seco (relativo). As temperaturas referem-se ao ar a uma altura de 2 m acima do solo e a sombra. Abscissa: 
meses; ordenada: cada marca = 10°C ou 20 mm de precipitagao. a: estagao (lugar), b: altitude acima do mar, c: numero de anos de observa- 
gao, d: temperatura media anual em °C, e: precipitagao media anual em mm, f: media das mfnimas do mes mais frio, g: temperatura mfnima 
absoluta (temperatura mais baixa de todas as medidas), h: media da maximas do mes mais quente, i: temperatura maxima absoluta (tempe¬ 
ratura mais alta de todas as medidas); k: andamento anual da temperatura media mensal; I: andamento anual da precipitagao media mensal, 
m: perfodo seco (pontilhado grosseiro), n: perfodos umidos (hachureado vertical), o: perfodo com precipitagoes medias mensais > 100 mm 
(preto em escala reduzida dez vezes), q: estagao “fria” (preto, meses com mfnima diaria abaixo de 0°C), r: meses com mfnima absoluta abaixo 
de 0°C, ou seja, ocorrem tambem geadas tardias ou precoces (hachurado inclinado). (Segundo Walter e Lieth, 1967.) 


ser representadas visualmente por diagramas climaticos 
(Figura 11-6). 

A visualizagao de diagramas climaticos baseia-se na adogao de 
uma escala arbitraria de 2 : 1 para precipitagao e temperatura, 
e nas gradagoes do tracejado, tambem baseadas na experiencia. 
Para a Biologia, o valor esta na visualizagao da dinamica sazo- 
nal, em vez de valores medios anuais ou totais. A temperatura 
nao representa apenas o calor, mas tambem a evaporagao poten- 
cial, o que possibilita conclusoes sobre o balango estacional de 
agua (por exemplo, periodos secos). As informagoes dos totais 
de precipitagao, temperaturas extremas e coordenadas do local 
completam a informagao. Nos tropicos, as temperaturas medias 
mensais variam pouco (clima diario em vez de clima sazonal em 
relagao a temperatura) e uma sazonalidade, quando existe, resul- 
ta da oferta de precipitagao. 

Conforme a latitude geografica, muda a radiagao so¬ 
lar, com ela a temperatura, a sazonalidade condicionada 
pela temperatura e a evapotranspiragao potencial (evapo¬ 
ragao possivel do solo e das superficies das plantas, sob 
suprimento hidrico adequado). Onde a precipitagao anu¬ 
al ultrapassa nitidamente a evapotranspiragao potencial, 
predomina clima umido; se, no entanto, a precipitagao fica 
nitidamente abaixo da evapotranspiragao potencial, pre¬ 
domina o clima semiarido ou arido. Alem disso, para a ve- 
getagao, a distribuigao temporal das precipitagoes e mais 
importante do que o total. 


Alem da latitude geografica, a circulagao atmosferica global (Fi¬ 
gura 11-7) e as correntes marinhas tambem influenciam o clima. 
A zona de baixa pressao equatorial, com movimento ascendente 
do ar (provoca condensagao e chuvas zenitais), e umida; a faixa 



Figura 11-7 Esquema da circulagao atmosferica superficial e em 
altitude, sobre a Terra na epoca do equinocio. 
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subtropical de alta pressao, com movimento descendente do ar, e 
seca na regiao continental (provoca regioes deserticas). Os ventos 
alisios surgem do ar proximo ao solo que retorna ao Equador. Es- 
pecialmente na Asia Meridional, eles sao alterados pela circulagao 
das monies (leva ao maximo de chuvas no verao setentrional; a 
corrente de ar e orientada do mar para a terra). Pela mistura de ar 
quente e frio nas zonas temperadas dos Hemisferios Norte e Sul, 
formam-se ciclones. Por causa da rotagao da Terra, esses ciclones 
dirigem-se como ventos predominantes do oeste para leste (pro- 
vocam precipitates ciclonais e chuvas orograficas em montanhas 
nas regioes costeiras e areas secas internas dos continentes). O 
ar das regioes polares contem pouca umidade; de modo corres- 
pondente, as precipitates sao muito reduzidas, mas geralmente 
ultrapassam a evapotranspiragao potencial, ainda mais reduzida. 
As regioes proximas a costa (maritimas = oceanicas) destacam-se 
pela redugao das amplitudes anuais do clima; as regioes afastadas 
da costa (continentais) exibem grandes amplitudes anuais. 

Um fator importante para a oferta de umidade e o desloca- 
mento sazonal da posigao zenital do sol. Assim, no inverno no 
Hemisferio Norte, a regiao mediterranea passa a ser uma zona de 
vento oeste e no verao, uma zona subtropical de altas pressoes. 
Nos tropicos, o ponto gravitacional das precipitates desloca-se 
para o norte no verao setentrional e para o sul no inverno; assim, 
especialmente nos tropicos marginais, originam-se pronuncia- 
dos periodos chuvosos e periodos secos. 

As correntes marinhas modificam fortemente o clima zo¬ 
nal. O norte da Alemanha teria um clima como o do Labrador, 
se nao houvesse a Corrente do Golfo. A corrente fria de Hum¬ 
boldt e responsavel pela precipitagao relativamente reduzida na 
costa ocidental da America do Sul ao sul do equador (o deserto 
de Atacama como exemplo). Uma anomalia periodica recorrente 
de pressao e temperatura no Pacifico equatorial (El Nino) aproxi- 
madamente a cada cinco anos inverte a constante influencia alisia 
(dirigida para oeste) e as correspondentes correntes marinhas. 
Essa inversao ocasiona enchentes na costa ocidental da America 
do Sul e seca nas regioes predominantemente umidas da Indoma- 
lasia. Os efeitos ecologicos desse fenomeno sao grandes. 


O clima muda tambem, de modo caracteristico com 
a altitude acima do nivel do mar (altitude acima do nivel 
normal, NN). Nas montanhas, as temperaturas medias bai- 
xam com o aumento da altitude, aproximadamente 0,55°C 
a cada 100 m. (As causas disso sao especialmente o reduzi- 
do aquecimento do ar pela superficie do solo, a baixa den- 
sidade do ar e a maior irradiagao). Assim, se formam as 
caracteristicas zonas altitudinais e de vegetagao. A pressao 
atmosferica baixa aproximadamente 10% a cada 1.000 m 
acima do NN, baixando tambem as pressoes parciais de 
C0 2 e 0 2 . Porem, com a decrescente pressao, aumenta a 
difusividade dos gases. Nenhum dos demais parametros 
climaticos mostra um perfil altitudinal homogeneo. O cli¬ 
ma irradiado e fortemente influenciado pela nebulosidade. 
Ha montanhas em regioes umidas cuja oferta de radiagao 
e fortemente decrescente com a altitude (por exemplo, na 
Nova Guine). Nos Alpes, o aumento da intensidade sob ceu 
limpo e o aumento de nebulosidade mantem-se em equi- 
librio, razao pela qual a dose (intensidade vezes duragao) 
nao aumenta. Nem o vento nem a precipitagao seguem 
padroes globais homogeneos, nao mudando, portanto, es- 
pecificamente com a altitude, mesmo que haja gradientes 
regionais caracteristicos (nos Alpes e nas Montanhas Ro- 
chosas, a precipitagao aumenta com a altitude e em partes 
dos Andes meridionais diminui). As cadeias montanhosas 
de localizagao central tern, em geral, um clima diferente 
(mais seco e mais quente) das de regioes marginais; por 
isso, os gradientes altitudinais sao tambem diferentes (o 
assim chamado efeito da elevagao das massas). 

Relevo, exposigao, estrutura do solo e cobertura vege¬ 
tal modificam o clima vivenciado pelas plantas, em com- 
paragao com o recolhido por uma estagao meteorologica 
(Figura 11-8). Esse microclima pode se afastar tanto do 
macroclima que a distingao de zonas climaticas desaparece 
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Figura 11-8 A esquerda: microclima em um espago vital terrestre. Situagao de primavera na borda de uma floresta na Holanda, ao meio-dia 
apos uma noite clara, em 03/03/1976. Exemplo da forte variagao do clima (microclima) em pequeno espago, experimentada pelas plantas, 
em comparagao com a temperatura do ar (macroclima). A intensidade da irradiagao solar varia com o angulo de incidencia sobre a superficie 
irradiada. A direita: os andamentos diarios da temperatura do ar a 2 m de altura e do solo a 30 cm de profundidade, em um campo na Basi- 
leia, mostram condigoes termicas de vida temporalmente bem distintas. (A esquerda: Stoutjesdijk e Barkmann, 1987.) 
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periodicamente no nivel da planta. Esses efeitos se estabe- 
lecem de modo especialmente forte em montanhas (Figura 
11-9), onde comunidades vegetais baixas e muito densas di- 
ficultam tanto a troca de calor com a atmosfera livremente 
circulante, que, durante o dia devido ao calor de irradia- 
gao, podem resultar temperaturas tropicais na comunidade. 
Quanto mais baixa e mais densa a comunidade vegetal, tan¬ 
to mais evidente esta desconexao climatica (um gramado 
e mais fortemente desconectado do que uma floresta). Por 
conta da irradiagao em noites claras as temperaturas da su- 
perficie diminuem abaixo da temperatura do ar, o que pode 
causar danos por geadas inesperadas. O essencial e que a 
propria cobertura vegetal molda seu microclima. Nesse 
processo, todos os componentes do clima sao modificados. 

A influencia da arquitetura da comunidade e da exposigao sobre 
as condigoes de temperatura nas comunidades vegetais pode ser 
representada pela termografia (imagens digitais em infravermelho) 
(Figura 11-9). Com isso, em distancias curtas visualizam-se surpre- 
endentes mosaicos de temperatura em pequenos espagos e grandes 
amplitudes termicas. Chama a atengao que arvores mostram-se 
sempre mais frias (dependendo mais intimamente da temperatura 


do ar) do que plantas rasteiras, o que explica, entre outras coisas, o 
fenomeno global dos limites das arvores nas montanhas (ver 14.1). 

A distribuigao espacial das especies vegetais reflete as 
diferentes condigoes do sitio. Por isso, podem-se empregar 
plantas como especies indicadoras ecologicas (ver 13.3.3) 
e lhes agregar valores indicadores para determinados fato- 
res do sitio. Com isso, e possivel obter, sem medigoes tra- 
balhosas, dados semiquantitativos sobre os fatores ambien- 
tais que atuam em comunidades vegetais e seus biotopos. 

Em ecossistemas aquaticos, o aproveitamento da radia- 
gao e da temperatura tambem diverge bastante dos dados 
climaticos de uma estagao meteorologica (Figura 11-10). 
Na primavera e no verao, as camadas superiores da agua 
sao preferencialmente aquecidas. Em consequencia de sua 
reduzida densidade, essa agua quente no verao permanece 
na superficie como epilimnio, enquanto a agua fria e den¬ 
sa, fica por baixo como hipolimnio. (Figura 11-10B). Junto 
com a agao do vento, o resfriamento no outono e inverno 
possibilita uma mistura, o que tern significado decisivo para 
o suprimento de 0 2 e nutrientes em todo o corpo d agua. 



Figura 11-9 Sob tempo ensolarado, as imagens termicas da paisagem mostram fortes desvios entre microclima e macroclima. A exposigao 
e a forma de vida vegetal determinam a temperatura real no ecossistema. Acima: final de vale a 2.500 m acima do nivel do mar (Passo Furka, 
Alpes centrais suigos). Sob temperaturas do ar em torno de 10°C, as plantas experimentam temperaturas entre 8 e 24°C. Abaixo: Na fonte 
do Rodano na Sufga, a cerca de 2.000 m acima do nfvel do mar; floresta com larfcio ( Larix ), reduzida a faixas estreitas pelas avalanches. 
As arvores exibem um estreito vinculo aerodinamico a temperatura do ar (aqui cerca de 11 °C); os campos alpinos e os arbustos anoes sao 
aquecidos ao sol. (Segundo Ch. Korner.) 
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Figura 11-10 Relagoes climaticas em um biotopo 
aquatico. A Radiagao solar e B estratificagao ter- 
mica durante os meses de verao, em um lago eu- 
trofico da zona temperada (Lago Mond, Salzkam- 
mergut). (Segundo Findenegg, 1969.) 



Temperatura da agua (°C) 

0 5 10 15 20 



B 


11.5.2.3 Solos 

Os solos se originam da agao conjunta de fatores (ro- 
cha-mae, organismos, clima e relevo), os quais no de- 
correr do tempo atuam na sua formagao. Os processos 
formadores do solo mais importantes sao intemperismo, 
deposigao, formagao de humus, neoformagao de minerals 
e estruturagao. Conforme a situagao topografica, dessa 
maneira forma-se a pedosfera com presenga de vida, que 
e uma parte da biosfera. O mundo vivo especial do solo 
denomina-se edafon. A rizosfera abrange todo o espago 
das raizes e representa a interface entre cobertura vegetal e 
solo. Os solos sao sistemas porosos abertos que consistem 
em fases solida, liquida e gasosa, nas quais ocorrem trocas 
de energia e materia com a litosfera, a atmosfera, a hidros- 
fera e a biosfera. A formagao dos minerals de argila e do 
humus tern grande significado, em especial para a fertili- 
dade do solo. O humus e o componente organico do solo, 
que se origina sob a agao do edafon, pela decomposigao e 


reconstrugao de restos organicos e sua mistura com com- 
ponentes minerals (Figura 11-11). 

Em relagao a massa e ao volume, as minhocas e as 
bacterias sao os principals organismos do solo nas zonas 
temperadas umidas. As minhocas, com massa corporal de 
20-80 g.m" 2 , podem converter cerca de 10-401 de solo por 
hectare por ano. Nos tropicos e subtropicos com estagao 
seca, os cupins sao os destruidores animais predominantes 
(por exemplo, na Tanzania foram encontrados 200 cupin- 
zeiros por km 2 ), os quais tambem contribuem decisiva- 
mente na mistura e construgao do solo (pela decomposi¬ 
gao dos ninhos). Em regioes estepicas, diversos roedores 
fossoriais encarregam-se de uma constante movimentagao 
do solo (cricetideos e esquilos terrestres, entre outros). 

O enriquecimento do solo em materia organica leva, na 
dependencia da oferta de bases, a um abaixamento do pH, 
chegando em casos extremos ate faixa de pH 3. Todos os 
fatores que dificultam a decomposigao do material vegetal, 
como a serapilheira de aciculas (de dificil decomposigao), 



Figura 11-11 Decomposigao do folhigo e formagao de humus (Mull), em floresta de faias sobre cambissolo. A Queda de folhas; B predagao 
com oriffcios pequenos (por colembolos, entre outros) e abertura da epiderme (infcio da colonizagao por bacterias e fungos); C transigao 
para oriffcios maiores; D estado avangado de predagao (bichos-de-conta, centopeias, entre outros), separagao da fauna; E ponto alto da de¬ 
composigao microbiana (bacterias, fungos), continuidade da predagao por animais saprofagos (acaros, entre outros). (A-E aproximadamente 
1/3x). F captagao da massa decomposta, mistura com minerais e formagao de complexos de argila e humus por detritfvoros (minhocas, 
entre outros); G Situagao, apos repetidas passagens pelo intestino (neste caso, com decomposigao bacteriana) Mull. (F - G aproximadamente 
150x). (Segundo Zachariae, 1965.) 
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condigoes climaticas desfavoraveis ou rochas pobres em 
bases, promovem a formagao de humus bruto e, com isso, 
a acidificagao do solo. A mobilizagao e disponibilidade 
de nutrientes minerals sao intimamente relacionadas com 
isso. Com o auxilio dos fungos das micorrizas, a maioria 
das plantas consegue utilizar melhor a oferta de nutrientes 
do solo e, assim, aumentar a produgao de biomassa. 

As internedes entre solo e planta sao multiplas e muito 
complexas, de modo que nao e possivel deduzir quaisquer 
relates de causa-efeito. A rocha-mae e o clima sao os fa- 
tores determinantes dessa estrutura de agao. As plantas 
nao so ocorrem sobre determinados solos, mas tambem 
influenciam a formagao deles. Esse processo transcorre 
muitas vezes sobre uma sucessao de especies. A qualidade 
e a quantidade da serapilheira (por exemplo, aciculas ou 
folhas largas) sao essenciais para a dinamica da camada 
superficial do solo. 

Ecologicamente, mais importante do que o efetivo 
valor do pH e a disponibilidade de bases, que, devido ao 
tamponamento acido do solo em um nivel de pH de um 
sistema-tampao, pode variar bastante. Os sistemas-tam- 
pao importantes cobrem as seguintes faixas de pH: carbo- 
nato, 8,6-6,2; troca cationica, 5-4,2; aluminio, < 4,2; ferro, 
< 3,8; e intemperismo de silicato, em todo o espectro do 
pH. O conteudo de calcario e especialmente importante. 
Alem do grande efeito de tamponamento, entre outros 
efeitos, ele influencia as propriedades fisicas dos solos, 


como a estruturagao (“estrutura da camada superior”) e, 
com isso, a economia de agua, ar e calor. 

Os valores de pH dos solos, no solo superficial, ficam 
aproximadamente na faixa de 2,6-4,5, nas turfeiras altas 
fortemente acidas e nas charnecas de arbustos anoes; de 
3,5-4,5, em matas de solo acido; de 4,5-6,0, em florestas 
mais ricas, e moderada ou fracamente acidas e em solos 
agricolas; de 5,0-6,5, em turfeiras planas; de 6,0-7,5, em 
florestas de faias sobre calcario na faixa neutra; de 6,5-8,0, 
em florestas de varzea; de 7,0-8,5, em estepes mais ou me- 
nos alcalinas sobre rochas calcarias; e de ate acima de 10,0, 
sob vegetagao arida de halofitos (solos sodicos fortemente 
alcalinos = solonetz). 

A acidificagao nao se deve somente a formagao de 
acidos humicos, mas tambem a secregao de acidos pelas 
raizes e microrganismos, a dissociagao do acido carboni- 
coea lixiviagao de bases. Uma vez que o crescimento das 
plantas e microrganismos e influenciado pelas oscilagoes 
sazonais de precipitagao e temperatura, o valor do pH esta 
sujeito tambem a um ritmo sazonal tipico. Uma alcalini- 
zagao do solo esta condicionada sobretudo pelo enrique- 
cimento por sais de bases fortes e acidos fracos (por exem¬ 
plo, Na 2 C0 3 , CaC0 3 ). 

Nas florestas, a maior parte dos detritos organicos 
(serapilheira) cai na superficie do solo. Esse incremento 
dirigido causa uma diferenciagao vertical muito forte no 
perfil do solo (Figura 11-12). Sob vegetagao de gramine- 


Desenvolvimento progressive do solo 
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▼ (horizonte eluvial lixiviado, E|) 

1( 2 ) Deslocamento de humus e sesquioxidos 


MW Enriquecimento de ferro (sesquioxidos), B s 

I Horizonte com enriquecimento de argila, contendo ferro, B t 

1 Cambissolo inicial 

2 Cambissolo 

3-4 Cambissolo lixiviado 
5-6 Espodossolo 

7 Espodossolo com ferro 

8 Espodossolo com ferro-humus 


Figura 11-12 Desenvolvimento do solo em regiao de clima atlantico na Europa. A estratificagao dos solos e ilustrada por seu perfil. Ele se 
altera no decorrer do tempo. Os solos amadurecem; mas podem degradar-se de novo. 0 grafico mostra uma sequencia de estadios da forma- 
gao do solo. (Segundo P. Duchaufour, de J. Braun-Blanquet, com nomenclatura de solos atualizada.) 
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Tabela 11-1 Classes granulometricas adotadas na Alemanha 


Fragao do solo 

Granulagao* (|mm) 

“Esqueleto” do solo 

>2.000 

Areia grossa 

<2.000 

Areia media 

63-2.000 (50-2.000) 

Areia fina/silte 

2-63 (2-50) 

Argila 

<2 


* Entre parenteses: classes internacionais. 


as e em solos tipicos de estepes, os detritos organicos sao 
envolvidos pelo volume de raizes finas, o que, junto com a 
atividade de animais fossoriais e reduzida infiltragao devi- 
do a seca, contribui para explicar a diferenciagao vertical 
essencialmente reduzida do conteudo de humus. Para de- 
terminados componentes, o tempo medio de permanencia 
do carbono no solo e de milenios, razao pela qual os solos 
ricos em humus tern idade avangada, e sua destruigao em 
periodos consideraveis e, por isso, definitiva e irreversivel. 

A tipificagao do substrato do solo orienta-se por: 
1) material de origem (por exemplo, calcario, silicato); 2) 
textura, a chamada distribuigao granulometrica (Tabela 
11-1); 3) conteudo de humus. Alem do tamanho dos poros, 
a estrutura (disposigao dos constituintes do solo) tern um 
significado ecologico especial, pois ambos determinam o 
volume dos poros e as classes de tamanho dos poros, de- 
cisivos para o armazenamento de agua. (Tabela 11-2). Os 
solos arenosos tern poros grandes, sao bem arejados e rapi- 
damente drenados, tendo, por isso, baixa capacidade de ar- 
mazenar agua (solos “leves”, quentes). Para solos siltosos e 
argilosos, vale o contrario (solos “pesados”, frios). A ligagao 
de minerais de argila (coloidais) e de substancias humicas 
(macromoleculas muito complexas de numerosos nucle- 
os aromaticos, em parte ligadas com nitrogenio e cadeias 
laterals alifaticas) formam complexos de argila e humus, 
em cujas superficies carregadas negativamente ligam-se 
cations trocaveis. Em solos nao perturbados, pelos radicu- 


Tabela 11-2 Classes de tamanhos de poros 


Designagao 

Tamanho 

(fxm) 

Caracteristica 

Poros grosseiros 
amplos 

>50 

Agua infiltra rapidamente 

Poros grosseiros 
estreitos 

10-50 

Grande disponibilidade 
de agua 

Poros medios 

0,2-10 

Media a baixa 
disponibilidade de agua 

Poros finos 

<0,2 

Agua nao disponivel as 
plantas 


lares, micorrizas e microrganismos estao tao intimamente 
associados com esses agregados que uma lixiviagao de nu- 
trientes e consideravelmente impedida. Por meio da inclu- 
sao quimica de nitrogenio em substancias humicas, em 
parte extremamente inertes, grandes quantidades de ni¬ 
trogenio sao fixadas em uma forma nao disponivel para as 
plantas (relagao C/N no humus e 10-20, em folhas verdes 
e 30-50). Por esse motivo, os dados sobre o estoque total 
de nitrogenio no solo nada informam sobre o suprimento 
de nitrogenio das plantas. A “carga” maxima de nutrientes 
minerais disponiveis para as plantas e determinada ampla- 
mente pelo conteudo de argila e humus. Recentemente, os 
modelos biogeoquimicos partem do fato de que, em ultima 
analise, a produtividade da Terra e limitada pelo conteudo 
de argila do solo. Isso se estende ate a questao de quanto 
carbono pode ser fixado pela biosfera em nivel mundial. 

A tipificagao do solo orienta-se fortemente pela for- 
magao do perfil, isto e, pela formagao de horizontes, iden- 
tificados com letras maiusculas (Quadro 11-1). Em geral, 
distinguem-se horizontes de deposito organico e horizon¬ 
tes de solo mineral. 

Horizontes de deposito organico importantes: 

I Serapilheira: restos vegetais amplamente nao decom- 
postos (litter). 

F Horizonte de fermenta^ao ou apodrecimento: estru- 
turas de tecidos reconheciveis. 

H Horizonte de humus: restos organicos sem estruturas 
de tecidos. 

Horizontes de solo mineral importantes: 

A Horizonte superior do solo (teor elevado de humus). 

E Horizonte de lixivia^ao (horizonte eluvial). 

B Horizonte de terra mineral-intemperismo (caracteriza- 
do pela neoforma^ao de minerais e enriquecimentos). 

G Horizonte influenciado pelo len^ol freatico. 

S Horizonte influenciado pela agua estagnada. 

C Material original no substrato (rocha-mae) do qual o 
solo se originou. 

A denomina^ao dos tipos de solo orienta-se por ca- 
racteristicas destacadas, como, por exemplo, a cor (mar- 
rom, preta) ou a sequencia dos horizontes do solo re- 
conheciveis. Quando um fator da forma^ao do solo se 
altera, surgem sequencias de tipos de solos. Se num clima 
temperado-umido nenhum dos fatores da forma^ao do 
solo se altera ao longo do tempo, de neossolos quartza- 
renicos pouco estruturados (A-C) originam-se mais tarde 
solos de intemperismo (cambissolos A-B-C) ou tipos de 
solo fortemente caracterizados por processo de deposi- 
$ao (espodossolos A-E-B-C). Na maioria dos solos jovens 
A-C (por exemplo, chernossolos rendzinicos, originados 
de rochas-mae calcarias ou neossolos litolicos histicos de 
rocha-mae silicosa), o horizonte A situa-se diretamen- 
te sobre o material de origem. Os fatores formadores de 
solo podem variar fortemente em pequenos espa^os, o 
que causa mosaicos de solos (Figura 11-13). O horizonte 










Tratado de Botanica de Strasburger 965 



Figura 11-13 Exemplo do surgimento de mosai- 
cos de vegetaqao em virtude da natureza forte- 
mente variavel do solo em interaqao com clima 
e relevo. Devido a extrema variabilidade em pe- 
quena escala, escolheu-se aqui, como na Figu¬ 
ra 11-9, urn exemplo do nivel alpino. (Segundo 
Ellenberg, 1996.) 


A presta-se como fonte, o horizonte B como dreno para as 
substancias mobilizadas no desenvolvimento do solo. 

Em floresta com arvores de folhas aciculadas de zonas tempe- 
radas-frias, assim como sob vegeta^ao de tundra, e frequente a 
seguinte sequencia de horizontes: 

A forma do humus e um humus bruto (do ingles mor), que 
se encontra sobre o solo mineral e no qual e possivel reconhecer 
os horizontes L, F e H, com diferentes espessuras. No horizonte 
A, sobre o qual se situam as formas do humus bruto, a mistura 
de substancias humicas e constituintes minerais do solo se torna 
perceptivel com a limpeza do lodo. Em regioes frias e umidas, ao 
horizonte A segue um horizonte de lixivia^o (E), mais ou me- 
nos descorado e pobre em humus (ou mesmo desprovido dele), 
caracteristico para espodossolos. Nesse horizonte, os minerais 
de argila estao amplamente intemperizados e os produtos de sua 
intemperiza^ao sao depositados como sois de humus e ferro ou 
aluminio. No caso extremo, o horizonte E consiste em apenas 
areia quartzosa. Por isso, em solos podzolicos o horizonte B nao 
e apenas um horizonte de intemperiza^ao, mas mostra nitidos 
sinais de enriquecimento em substancias, especialmente de co- 
loides de ferro e humus. Sob certas circunstancias, esse horizonte 
pode estar tao fortemente cimentado por essas substancias, que 
a penetra^ao de raizes e dificultada. A transi^ao do horizonte B 
para oCe geralmente pouco nitida. 

Sob condiqoes mais moderadas, como, por exemplo, 
em florestas mistas latifoliadas, encontra-se frequentemen- 
te uma forma de humus denominada moder , que se carac- 
teriza pelos horizontes L, F e H de reduzida espessura. Sob 
condiqoes de decomposiqao muito favoraveis, origina-se 
uma forma de humus denominada mull , na qual faltam 
completamente os horizontes F e H. O mull portanto, nao 
e uma forma de deposiqao de humus, pois a uma camada 
de serapilheira possivelmente existente e seguida pelo ho¬ 
rizonte mineral A, no qual substancias humicas e terra fina 
mineral sao intimamente misturadas. Sob essa condiqoes 
tambem nao se encontra mais espodossolo, mas dominam 
solos da serie cambissolo, nos quais nao se depositam ses- 
quioxidos nem compostos organo-metalicos. 

Em regioes de precipitaqoes abundantes e em solos 
com percolaqao inibida, formam-se solos encharcados, 


chamados pseudogleis, em oposiqao aos gleissolos, que se 
distinguem por uma inundaqao permanente por elevaqao 
do lenqol freatico. 

Nos climas secos, calido-continentals de estepes (flo- 
restais) e pradarias originam-se principalmente os cher- 
nossolos (cor escura): solos A-C ferteis, muito ricos em 
nutrientes, com um horizonte de humus espesso e negro 
que passa diretamente para o substrato mineral (muitas 
vezes loess). Ate a profundidade na qual a agua de pre¬ 
cipitates penetra, ocorre uma lixiviaqao do calcario, o 
qual e de novo precipitado nos horizontes mais profun- 
dos. Em regioes aridas de (semi) desertos, a participaqao 
do humus diminui cada vez mais. Aqui se originam, por 
exemplo, solos de cor castanha e cinzentos (kastanozem, 
aridissolos). Em baixadas essas regioes, onde a escassa 
agua pode se acumular e infiltrar, devido a forte evapo- 
raqao, ha um transporte ascendente de sais dissolvidos 
(por exemplo, Na 2 C0 3 , Na 2 S0 4 , NaCl, MgS0 4 , entre ou- 
tros), que podem aflorar e se concentrar na superficie do 
solo. Esses solos sao geralmente alcalinos e seu pH pode 
atingir valores superiores a 10. Nos tropicos umidos, a se¬ 
rapilheira e decompost a muito rapidamente e se formam 
solos lateriticos, quase sem humus e pobres em nutrientes. 
Desses solos minerais profundamente intemperizados, sao 
lixiviados ions alcalinos e alcalino-terrosos, assim como 
silicatos; em contrapartida, oxidos de ferro e de aluminio, 
alem de caulinita, concentram-se nos residuos. Esses so¬ 
los vermelhos, geralmente muito duros, nao contem mais 
quase nenhum silicato intemperizavel (Quadro 11-1). 

11.6 Enfoques da pesquisa 
fitoecologica 


A ecologia vegetal investiga, onde, como e por que se de- 
senvolve determinada situaqao, bem como de que modo 
essa situaqao se altera em funqao dos fatores do sitio e do 
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Quadro 11-1 


Classificagao dos solos 


0 agrupamento em classes de solos foi necessario devido ao 
grande numero de tipos existentes. Essa classificagao facilita a 
comunicagao entre os especialistas e permite um mapeamento 
dos solos com propriedades semelhantes. Ate hoje nao existe 
um unico sistema de classificagao de solos reconhecido inter- 
nacionalmente. A classificagao dos solos e efetuada fundamen- 
talmente segundo tres metodos diferentes, em que servem de 
base: os fatores formadores, os processos formadores ou as 
propriedades do solo. 0 agrupamento com base nos fatores 
formadores do solo leva a uma classificagao que corresponde 
a zonas de clima e vegetagao (solos zonais) ou a rocha-mae e 
a topografia (solos azonais). Os representantes zonais tipicos 
sao espodossolos e cambissolos boreais das zonas temperadas, 
bem com solos lateriticos tropicais. Os representantes azonais 
tipicos sao solos aluviais, solos inundados ou neossolos quart- 
zarenicos. 

A classificagao conforme as propriedades do solo ba- 
seia-se em caracteristicas precisamente definidas a partir 
do estudo dos horizontes. Esse sistema foi desenvolvido em 
1960 nos EUA ( soil taxonomy ) e atualmente e um dos mais 
utilizados, embora haja necessidade de uma grande quanti- 


dade de dados de campo e de laboratorio. Na maioria dos 
paises europeus, ao contrario, os solos sao classificados se¬ 
gundo pontos de vista morfogeneticos, sendo os processos 
formadores do solo e os fatores ambientais considerados ao 
mesmo tempo. Esse sistema e mais adequado para a interpre- 
tagao pedogenetica dos solos individualmente e, conforme as 
realidades e necessidades, sofreu ligeiras modificagoes nos 
diferentes paises. 

Outro sistema de classificagao bastante empregado e o da 
FAO-Unesco, desenvolvido visando um mapeamento universal 
dos solos. Nesse sistema, a classificagao e efetuada de acordo 
com caracteristicas diagnosticas do solo, assim como segundo 
seus processos formadores e fatores ambientais. 

Devido aos diferentes principios adotados, nao e possivel e 
tambem nao faz sentido realizar um confronto logico e rigoroso 
das unidades de classificagao dos distintos sistemas. Contudo, 
tentou-se aqui reunir os tipos de solos em tres sistemas de clas¬ 
sificagao. 

A taxonomia dos solos dos EUA apresenta 10 ordens como 
categorias superiores (Tabela A; os nomes dos solos, na maioria, 
tern origem latina ou grega). 


Tabela A Taxonomia dos solos (adotada nos EUA) 


Ordem 

Caractensticas 

Derivagao lingufstica 

Entissolos 

solos nao desenvolvidos, sem horizontes reconhecfveis 

do ingles recent = jovem 

Vertissolos 

solos densos e escuros de argilas com capacidade 
de expansao, com fortes propriedades expansiveis e 
retrateis 

do latim vertere = virar 

Inceptissolos 

solos fracamente desenvolvidos, com horizontes 
reconhecfveis 

do latim inceptum = comego 

Aridissolos 

solos com caracteristicas de climas secos 

do latim aridus = seco 

Molissolos 

solos com horizonte A grumoso (krumelig), espesso, 
escuro, rico em humus e mull como forma de humus 

do latim mollis = macio, frouxo 

Espodossolos 

solos com horizonte rico em Fe, Al e humus devido a 
eluviagao e com horizonte descorado correspondente 

do grego spodos = cinza 

Alfissolos 

solos com horizonte rico em argila, mas com 
intemperismo de silicato moderado 

pedalfer : antiga denominagao americana para 
livre de carbono 

Ultissolos 

solos com horizontes ricos em argila, baixa saturagao de 
bases e temperatura anual > 8°C 

do latim ultimus = ultimo 

Latossolos 

solos tropicais ricos em sesquioxidos, fortemente 
intemperizados 

de oxido 

Histossolos 

turfas e outros solos com forte deposigao de humus 

do grego histos = tecido 
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Tabela B Classificagao dos solos (adotada pela FAO) 


Grupo 

Caractensticas 

Derivagao linguistics 

Fluvissolos 

solos riparios e costeiros, com baixa diferenciagao no perfil 

do latim fluvius = rio 

Gleissolos 

solos com caractensticas fortemente hidromorficas 

do russo gley= solos umidos, pesados 

Regossolos 

neossolos quartzarenicos brutos de rocha desagregada sobre 
rocha compacta 

do grego rhegos = revestimento 

Litossolos 

solos fracamente desenvolvidos, pouco profundos, 
principalmente de rocha compacta 

do grego lithos = rocha 

Andossolos 

solos escuros de cinzas vulcanicas 

do japones an do = solo preto 

Vertissolos 

solos com fortes manifestagoes de expansao e retragao devido 
ao elevado teor de argila 

do latim vertere = virar 

Cambissolos 

solos com alteragoes de cor, estrutura e textura, com 
consequencia do intemperismo 

do latim cambiare = mudar 

Calcissolos 

solos com concentragoes calcarias em profundidades inferiores 
a 1,25 m 

de calcio 

Solonchaks 

solos com concentragoes de sais livres (NaCI, gesso, entre outros) 

do russo, nome de solos salinos 

Solonetz 

solos com elevada sorgao de Na + 

do russo, nome de solos alcalinos 

Chernossolos 

solos pretos das estepes 

do russo chern = preto 

Luvissolos 

solos com eluviagao de argila, saturagao de bases elevada 

do grego louo (falado luo) = lavar (lixiviar) 

Espodossolos 

solos com horizonte fortemente descorado por lixiviagao 

do russo podzola = sob cinzas 

Acrissolos 

solos acidos com baixa saturagao de bases 

do latim acris = acido 

Nitissolos 

solos com eluviagao de argila com camadas argilosas 
(toncutanen) nitidas 

do latim nitidus = nftido 

Ferralssolos 

solos com conteudo elevado de sesquioxidos 

do latim ferrum = ferro; a/de aluminio 

Flistossolos 

solos organicos, solos turfosos 

do grego histos = tecido 

Antrossolos 

solos de origem antropica e/ou bastante transformados 

do grego anthropos = pessoa 

Tabela C Sistema de classificagao na Alemanha (extrato) 


Tipo de solo 

Caractensticas 



Solos terrestres 

Neossolos quartzarenicos terrestres 
Solos A-C 

neossolo litolico histico 
regossolo 

chernossolo rendzinico 

pararendzina 

solos de estepe 


ver FAO regossolos e litossolos 
solos sem subssolo argiloso 

sobre rocha compacta sem carbonato ou pobre em carbonato 
sobre rocha desagregada sem carbonato ou pobre em carbonato 
sobre rocha com carbonato ou gesso 
sobre rocha-mae da marga 
ver FAO Chernossolos 


Cambissolos 

Espodossolos 

Terras calcarias (calcissolos) 

Solos de agua estagnada 
Solos antropogenicos 

Solos semiterrestres 

Solos riparios 

Gleissolos 

Pantanos 


cambissolo e luvissolo (lessite = lixiviado) tipicos, sem e com eluviagao de argila, 

respectivamente 

ver classificagao da FAO 

solos plasticos de rocha com carbonato, de sitios quentes e secos; terra fosca (terra 
fusca) e terra vermelha (terra rossa) 
estagnossolo como pseudoglei ou estagnoglei 
coluvio ou solo de coluvio, hortissolo, vigossolo 


ver FAO fluvissolos 

ver FAO gleissolos (glei tipico, glei mal drenado, glei de turfeira) 
solos lodosos 


Turfeiras 


solos com camada de turfa superior a 3 dm 
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ambiente (Figura 11-5). Como toda a ciencia, ela parte da 
observa^ao de padroes (tanto estruturais e espaciais quan¬ 
to processuais e temporais). Ela se torna causal devido a 
conexao funcional de pelo menos dois niveis de obser- 
va^ao ou da conexao do “padrao” com as condi^oes am- 
bientais. Nesse sentido, tanto faz se o funcionamento da 
biosfera e explicado a partir de caracteristicas do grande 
bioma (ver 14.2); ou o funcionamento da floresta, a partir 
de caracteristicas das arvores; ou a rea^ao fotossintetica de 
uma folha, a partir de caracteristicas dos cloroplastos, ou 
se cada um desses niveis e relacionado aos fatores ambien- 
tais. Uma limita^ao ao nivel de observa^ao sem tentativa 
de esclarecimento (por exemplo, a elaborate* de uma lista 
de especies ou de um mapa de vegeta^ao, a coleta de dados 
ambientais ou de caracteristicas quimicas de um tecido) 
acaba se tornando um procedimento descritivo e frequen- 
temente o ponto de partida. 

A ecologia quantitativa nao tern quaisquer grandezas 
basicas absolutas (referencias). Nao existe qualquer metro 
padrao ecologico, significando que cada observa^ao so 
pode ser avaliada em relate* a uma outra. Uma vez que 
a “outra” observa^ao ocorreu muitas vezes sob condi^oes 
(muito) diferentes, a ecologia tern - mais do que qualquer 
outra ciencia natural - o problema da comparabilidade de 
seus resultados. Por isso, ha necessidade de uma referenda 
comparativa experimental ou de observa^ao, comparati- 
vismo (do ingles comparative ecology ), para que se obte- 
nham resultados conclusivos. A separate* muitas vezes 
enfatizada no passado entre a autecologia e a sinecologia 
(pesquisa de uma especie, contrapondo-se a abordagem 
de varias especies ou de uma comunidade inteira), hoje e 
raramente ainda feita. Em correspondence a metodologia 
escolhida, pode-se fazer a distin^ao entre: 

• ecologia vegetal por observa^ao (sem interven^ao), 

• ecologia vegetal experimental (com interven^ao) e 

• ecologia vegetal teorica (modelada). 

A ecologia vegetal por observa^ao parte dos padroes 
e rea^oes na natureza livre. Ela deduz suas afirma^oes a 
partir da conexao dos diferentes padroes com a inclusao 
das condi^oes do sitio e do ambiente. O carater de seus 
resultados e sempre correlativo, estatistico - deficiencia 
em parte compensada pela forte conexao com a realidade. 
A esse dominio pertencem subdisciplinas muito distintas: 
fitossociologia (associates vegetais), corologia ou areo- 
grafia (ocorrencia das plantas, geobotanica floristica, bio- 
geografia), ciencia da vegeta^ao quantitativa (estrutura e 
dinamica em associates vegetais; do ingles community 
ecology ), geobotanica ecologica (estudo do sitio, explica- 
to sobre distribute*) > biologia de populates (dinami¬ 
ca da reproduto e da dispersao), partes da ecofisiologia 
trabalhadas no campo (rea^oes do metabolismo, do cres- 


cimento e do desenvolvimento relacionadas ao ambiente) 
e da ecologia de sistemas (transformates de materia em 
nivel de ecossistema) com conexao imediata com a eco¬ 
logia do solo, areas da ecologia historica (paleoecologia, 
historia da vegetate*) > com areas especializadas como pa- 
linologia (analise polinica voltada para a historia da vege¬ 
tate*) e dendroecologia (pesquisa dos aneis anuais). Alem 
dessas, existem tambem subdivides segundo os espa^os 
vitais (ecologia urbana, tropical, polar, florestal, costeira, 
aquatica e assim por diante). 

A ecologia vegetal experimental procura descobrir 
relates de causa-efeito por meio de interven^oes. So- 
mam-se a essas a manipulato intencional a campo (por 
exemplo, aduba^ao, rega, sombreamento, eliminate* de 
competidores, interven^ao na poliniza^ao, aquecimento 
do solo, tratamento com concentrate* elevada de C0 2 ou 
com gases prejudiciais) e a simula^ao de condi^oes vitais 
em ambiente controlado (casa de vegeta^ao, simulador cli- 
matico). Os “experimentos” da natureza constituem uma 
faceta especial particularmente valiosa, que da mesma 
maneira presta-se como possibilidade de pesquisa as disci- 
plinas descritivas. Assim, entendem-se os fortes gradientes 
ambientais por distancias curtas, que possibilitam anali- 
sar o efeito de fatores ambientais isolados sob condi^oes 
muito semelhantes (substrato, macroclima, muitas vezes 
tambem a composi^ao floristica). Os perfis de altitude, de 
exposi^ao, de umidade, de nutrientes, de luminosidade 
(pesquisa de transet^s), bem como as fontes naturais (ou 
seja, geologicas) de C0 2 , sao exemplo disso. Esses “expe- 
rimentos” da natureza sao de valor inestimavel, pois com 
eles nao ocorre uma falha elementar inerente a todos os 
experimentos artificiais: a curta dura<to. Em compensa¬ 
te, infelizmente muitas vezes eles nao estao disponiveis 
em grande quantidade (repeti^oes insuficientes, no senti¬ 
do estatistico). De qualquer modo, o potencial desses “ex¬ 
perimentos” da natureza e muito pouco explorado. 

A ecologia teorica cabe o papel na compreensao e da 
predito. Ela trabalha com modelos matematicos, e na 
analise utiliza os resultados dos trabalhos de pesquisa aci- 
ma e os integra numa estrutura modelar. Da mesma for¬ 
ma, ela revela lacunas da pesquisa e as preenche com hipo- 
teses plausiveis, sendo com isso precursora da construto 
de teorias. Por um lado, ela procura esclarecer retrospec- 
tivamente a distribui^ao e a altera^ao da vegeta^ao; por 
outro, o funcionamento atual dos ecossistemas e de suas 
partes. Utilizando essas experiencias, ela pode proporcio- 
nar proje^oes de possiveis desenvolvimentos futuros. Sua 
maior vantagem e que suas simulates e modelagens - ao 
contrario daquelas da pesquisa pratica - sao limitadas no 
tempo e no espa^o, mas como desvantagem elas sao ficti- 
cias. Por isso, uma retroalimenta^ao com as disciplinas de 
observato e experimentais e indispensavel. 
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A oferta de radiagao solar, o suprimento de agua e mine¬ 
rals e, na base dessas condigoes, a incorporagao de car¬ 
bono para o crescimento e produgao de biomassa, sao os 
mais importantes conectores entre as plantas e seu am- 
biente fisico e quimico. Os fundamentos bioquimicos e 
fisiologicos foram tratados no Capitulo 5 (em parte tam- 
bem nos Capitulos 6 e 8). No presente capitulo, sao apre- 
sentadas as reagoes de individuos, comunidades vegetais e 
ecossistemas a variabilidade natural da oferta de radiagao, 
agua e nutrientes, bem como e discutida a economia do 
carbono em sua dimensao ecologica. As interagoes biolo- 


gicas, a influencia antropica sobre a vegetagao e o uso das 
plantas tambem sao abordados aqui. 

12.1 Radiagao e balango 
energetico 


Os balangos de radiagao e energia determinam o clima 
direta e indiretamente por meio da evaporagao, da for- 
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magao de nuvens, da precipitagao, bem como pela in- 
fluencia local e global sobre a temperatura. Na Europa 
Central, em um dia de verao e ao meio-dia, a quantidade 
de energia solar que atinge um metro quadrado de super- 
ficie do solo e de cerca de 900 watts. Saber o que acontece 
com essa enorme quantidade de energia no ecossistema, 
ou mesmo em cada folha, e crucial para a compreensao 
da vida das plantas. 

12.1.1 Magnitude da radiac^ao e o seu 
balanco 


A energia solar total que atinge a superficie da Terra e de- 
nominada radiagao global. Ela possui componentes dire- 
tos e difusos, e, devido a reflexao e absorgao na atmosfera, 
nas latitudes medianas e em media um teredo inferior a ra¬ 
diagao medida fora da atmosfera em diregao ao Sol (“cons- 
tante solar” = cerca de 1.400 W m“ 2 ). Aproximadamente 
metade da radiagao global encontra-se na regiao da luz 
visivel do espectro eletromagnetico (“Luz”, 380-780 nm), 
correspondendo praticamente a faixa espectral da radia¬ 
gao fotossinteticamente ativa (RFA, do ingles photosyn¬ 
thetic active radiation ), cujo intervalo de comprimento 
de onda e 380-710 nm W nT 2 (generalizado muitas vezes 
como 400-700 W m“ 2 ). Uma vez que a radiagao fotossin¬ 
teticamente ativa (ver 5.4.1, Quadro 5.2) e composta de 
fotons (particulas de luz) com energia muito diferen- 
te (carga quantica) (azul = rica em energia, vermelho = 
pobre em energia), as faixas espectrais de ondas curtas 
(mais ricas em energia) sao ponderadas mais fortemente 
por sensores de radiagao neutros e sem filtros. Para evitar 
essa ponderagao, utilizam-se sensores de fotons equipados 
com filtros, uma vez que permitem que todos os fotons 
entre 400 e 700 nm sejam registrados de maneira quase 
equivalente. Devido a direta relagao estequiometrica entre 
os fotons absorvidos no intervalo de 400-700 nm e a fi- 
xagao de carbono pela fotossintese, a densidade do fluxo 
de fotons fotossinteticos passou a ser considerada como 
medida padrao na area de biologia (do ingles photosynthe- 
tically active photon flux density , PPFD ou abreviado para 
PFD, geralmente expressa em jjunol de fotons nT 2 s" 1 ; a 
medida tambem ocasionalmente utilizada “Einstein”, E = 
mol de fotons, nao esta de acordo com o Sistema Inter- 
nacional). Embora nao seja correto, e comum indicar os 
dados medidos por sensores de fluxo de fotons (tambem 
conhecidos por sensores de cargas quanticas) em jxmol 
nT 2 s _1 - unidade usada para RAF, ver acima. Alem disso, 
considerar PFD para designar balanco energetico tambem 
nao e apropriado, pois os fotons nao representam uma 
unidade de energia. 

O componente difuso da radiagao global penetra 
mais profundamente no interior das comunidades vege- 
tais que a radiagao direta, a qual provoca sombras densas. 
De acordo com a forma e o tamanho de suas folhas, as 
plantas aumentam a participagao da radiagao difusa na 
comunidade (por exemplo, por meio de aciculas em co- 
niferas ou de folhas compostas em acacias). Uma parte 



Figura 12-1 Balango energetico de uma folha. Ao se subtrair da ra¬ 
diagao global incidente (G) as energias refletida (R), irradiada (IR) e 
fotoquimicamente utilizada (Ph), obtem-se a energia do balango da 
radiagao (S). Contudo, a massa foliar e demasiadamente baixa para 
armazenar toda a energia de S, o que faz com que a folha tenha de 
“dissipar” o excedente. Desta maneira, dependendo da disponibi- 
lidade de agua, parte da energia pode retornar ao ar por perda de 
calor evaporativo (Transpiragao, Tr; calor latente ou “nao sensivel”), 
ou ainda, por perda de calor por convecgao (K, “calor sensivel”). A 
transmissao da radiagao (T) e, geralmente, inferior a 1% de S. 


da radiagao global e refletida pela superficie reeptora - 
processo bastante influenciado pela cobertura vegetal. 
Arbustos claros do deserto apresentam reflexao aproxi- 
mada de 20% da radiagao solar incidente, uma floresta 
de espruce somente de 10%, um solo descoberto pode 
chegar a refletir 30%, enquanto a neve recem-caida, mais 
de 80%. O restante, o balango da radiagao, representa a 
quantidade de energia absorvida pela folha ou pela comu¬ 
nidade (Figura 12-1). Durante o dia, esse balango e sem- 
pre positivo e, a noite, e nulo ou negativo. O balango da 
radiagao noturno negativo origina-se da radiagao termica 
das proprias plantas. 

Todos os corpos (inclusive os gases) irradiam sob a forma de 
energia termica o proporcional a 10 4 vezes o valor de sua tem¬ 
peratura absoluta. O balango dessa radiagao de calor depende da 
temperatura do corpo situado em frente ou ao redor. Um cor- 
po quente em um meio frio irradia mais energia (valor liquido) 
do que capta. Para plantas sob “ceu limpo”, a perda de calor por 
irradiagao para o “espago sideral” (mais frio), a noite, pode ser 
consideravel e, devido ao ar frio, as folhas chegam a resfriar cerca 
de 3-5 K, o que provoca geadas por radiagao (K, grau Kelvin, 
e apropriado para indicar diferengas de temperatura, mesmo 
quando essa for dada em °C, assim evitando equivocos). Nuvens 
e neblina impedem esse efeito. 

12.1.2 Balanc^o energetico e microclima 


Em prindpio, uma folha possui quatro caminhos para “se 
desfazer” da energia absorvida e resultante do balango da 
radiagao: 1) por irradiagao termica, 2) por energia de liga- 
gao fotoquimica (maximo de 1-2% da radiagao fotossinte¬ 
ticamente ativa), 3) por transpiragao de agua (Tr) e 4) por 
emissao de energia mediante convecgao (K; remogao pelo 
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ar livre aquecido). Durante o dia, apenas os dois ultimos 
componentes sao relevantes para o balan^o energetico fo¬ 
liar (Q). O acumulo de calor na folha, por sua vez, nao e 
significativo devido a sua baixa massa. As relates entre 
esses componentes podem ser expressar por: 

Q = Tr + K 

Tr = g Aw v 

K = h AT q 

em que g e a condutancia da epiderme foliar para o vapor de 
agua (essencialmente, e a condutancia estomatica); Aw e o gra- 
diente da rela^ao da mistura molar de ar e vapor de agua entre o 
interior da folha e o ar livre circundante (ao nivel do mar e a uma 
pressao atmosferica de 0,1 MPa, isso corresponderia numerica- 
mente ao gradiente de pressao de vapor); veo calor de evapo- 
ra^ao da agua (2,45 kj g” 1 a 20°C); h e a condutancia termica da 
camada limitrofe foliar com o ar (em fun^ao da largura da folha e 
da velocidade do vento); AT e a diferen^a entre a temperatura da 
folha e a do ar, e q, e a capacidade termica do ar. As condutancias 
sao os valores inversos das resistencias correspondentes (g e h 
sao, respectivamente, resistencia a difusao do vapor de agua e 
resistencia a troca de calor). A camada limitrofe aerodinamica 
pode ser imaginada como uma camada fina de ar, praticamente 
imovel e diretamente junto a area foliar, em que as trocas de ga¬ 
ses e de calor se realizam de maneira bem lenta, principalmen- 
te por difusao. Quanto maior uma folha, mais espessa sera sua 
camada limitrofe, sendo que a espessura aumenta da borda em 
dire^ao ao interior. 

Por meio de g e h, as plantas (folhas) influenciam fi- 
siologica e morfoanatomicamente tanto o seu proprio cli- 
ma, como tambem o clima do ambiente ao redor, ao mes- 
mo tempo que dependem da disponibilidade de agua. 
Sem gerar calor, a energia somente pode ser “eliminada” 
em condi^oes de alta umidade do solo (fluxo de calor “la- 
tente”; aqui a temperatura foliar permanece proxima a 
temperatura do ar ou 1-2 K abaixo). Em caso de deficit 
hidrico e fechamento estomatico, o fluxo energetico ten- 
de for^osamente a convec^ao (fluxo de calor “sensiveF’), e 
as folhas se aquecem, o que pode levar a morte por supe- 
raquecimento, quando a morfologia da folha nao facilita 
a remo^ao de calor. Plantas de locais quentes e secos mui- 
tas vezes podem apresentar folhas pequenas, inseridas 
verticalmente e que refletem muita luz. Dessa maneira, 
elas conseguem minimizar a absor^ao da radia^ao e ter 
uma favoravel rela^ao termica com o ar (com baixa resis¬ 
tencia aerodinamica da camada limitrofe), evitando o su- 
peraquecimento. Uma vez conhecidos Qe^, bem como 
a umidade do ar, a temperatura do ar, a velocidade do 
vento (dados meteorologicos) e a largura da folha, pode- 
-se entao calcular a temperatura foliar. 

Nas comunidades vegetais existem outros fatores 
aerodinamicos que dificultam as trocas de calor e de ga¬ 
ses. Quanto mais densa e mais baixa for uma comunida- 
de, menos ela e influenciada por condi^oes atmosfericas 
e, portanto, maior e sua reten^ao de agua e umidade. 
Esse efeito pode ser bem evidenciado em plantas de 
pequeno porte em montanhas altas (especialmente em 


plantas em almofada ), em cujas camadas foliares, quan¬ 
do expostas a radia<;ao solar, podem prevalecer condi- 
$oes quentes e umidas, as quais nao condizem com os 
dados medidos por uma esta^ao meteorologica. Nesse 
caso, a influencia direta dos estomatos na transpira^ao 
e minimizada, a estrutura da comunidade passa a ser 
mais relevante. 

Relates analogas sao validas para o balan^o energe¬ 
tico de todo o ecossistema. Em vez da transpira^ao foliar 
ou a da comunidade, e considerada a evapotranspira^ao 
(ET) - ou, resumidamente, evapora^ao total (V), que in- 
clui a evapora^ao do solo e das superficies umidas. No 
caso de comunidades fechadas, mesmo quando a superfi- 
cie do solo estiver umida, a transpira^ao foliar representa 
mais de 80%. Quando a evapora^ao e elevada, o ecossiste¬ 
ma permanece relativamente frio, e quando e baixa, ele se 
aquece. Essa razao entre K e V, expressa em equivalentes 
de energia, e denominada razao de Bowen ((3; do ingles 
Bowen ratio). Se (3 for menor que 1, trata-se de uma comu¬ 
nidade bem suprida de agua. Em caso de seca ou de solo 
impermeabilizado, o valor de (3 tende ao infinito, ou seja, 
quando toda a agua e utilizada, a energia deve ser emitida 
quase que completamente pelo aquecimento do ar (uma 
pequena parte da energia sai temporariamente em dire^ao 
ao solo, onde e acumulada; Figura 12-2). (3 ainda pode ser 
calculada por metodos meteorologicos (mensura^ao do 
balan^o de radia^ao e de gradientes climaticos verticais 
sobre a comunidade vegetal). 

A superficie do solo torna-se seca em poucos dias 
apos a precipita^ao; com isso, a evapora^ao do solo se tor- 
na muito baixa. Por meio da explora^ao de solos profun- 
dos pelas raizes (Tabela 12-3, em 12.7.5.2), a agua chega 
a atmosfera - sem plantas, a agua permaneceria indispo- 
nivel no solo. Assim, as plantas unem as reservas de agua 
subterraneas a atmosfera; porem, elas controlam aquilo 
que ira ocorrer por meio de seus estomatos (ver 12.5.2). 
Essas relates esclarecem, por exemplo, por que parques 
situados em cidades representam “ilhas frias” e, por que a 
temperatura apos desmatamentos aumenta - o que, se for 
realizado em grandes areas, pode chegar a alterar o clima 
(ar quente ascendente pode impedir a precipita^ao; Figu¬ 
ra 12-3). A cobertura vegetal influencia tanto o balan^o 
hidrico (ver 12.5), como tambem o balan^o energetico da 
paisagem. Por meio da morfologia e da regula^ao da trans- 
pira^ao, as plantas influenciam seu proprio clima e o do 
ecossistema. 

Como exemplo do efeito regulador da transpira^ao das plan¬ 
tas, podem-se citar os estudos de A.H. Rosenfeld e J.J. Romm 
(1996) sobre o clima urbano de Los Angeles. O constante cres- 
cimento da aglomera^ao humana e da impermeabiliza^ao dos 
solos (vinculada a essa aglomera^ao) provoca um aumento na 
temperatura do ar na area urbana de em media, 1 K a cada 15 
anos. Se entre as casas fossem plantadas mais especies sombre- 
adoras (resfriamento por transpira^ao) e se os telhados fossem 
pintados com cores claras (reflexao), poderia ser economizado 
cerca de 0,5 bilhao de dolares da verba atualmente destinada a 
refrigera^ao de edificios e as consequencias do smog. Se extra- 
polados para todas as cidades do sul dos EUA (desconsideran- 
do a melhoria da qualidade de vida que uma cidade com mais 
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Figura 12-2 A transpiragao das plantas in- 
fluencia a temperatura do entorno. Como 
exemplo, sao apresentadas tres situagoes, 
em que, mediante a redugao da vegetagao, 
quantidades cada vez maiores de energia so¬ 
lar incidente passam a ser “eliminadas” por 
convecgao (l<). No caso de cobertura vege¬ 
tal densa e solo umido, mais da metade da 
energia e “eliminada” fria, uma vez que ha 
a necessidade de aquecimento para a eva- 
poragao de agua, V. Assim, o ar permanece 
frio, a razao de Bowen, p = K/V, e inferior a 
1, e o fluxo de calor para o solo e desprezi- 
vel. Com o aumento da impermeabilizagao do 
solo devido as superficies nao transpirantes, 
ha aumento no valor de K, p se torna maior 
que 1, enquanto o ar e o solo sao mais inten- 
samente aquecidos. A figura tambem indica 
porque o are mais frio em areas verdes na 
cidade do que nos arredores urbanizados e 
“impermeabilizados” (valores dados em % da 
energia incidente). Abaixo: A imagem em in- 
fravermelho de uma paisagem urbana (Basi- 
leia, Sufga), em pleno verao (temperatura do 
ar de 27°C), evidencia locais umidos e pro- 
tegidos por cobertura vegetal. Nestas areas, 
e possfvel, mesmo ao meio-dia, perceber o 
frescor da noite (15 0 C). A imagem tambem 
mostra superficies superaquecidas (ate cerca 
de 62°C). Arvores funcionam evidentemente 
como “radiadores de aletas” nas cidades, 
devido a alta capacidade que possuem de 
trocar calor convectivo com o ar e por pro- 
moverem a refrigeragao por transpiragao sob 
forte radiagao solar. (Dados de S. Leuzinger, 
R. Vogt e Ch. Korner.) 



areas verdes ofereceria), esses custos atingiriam cerca de 5 a 10 
bilhoes de dolares por ano. Abstraindo o sombreamento que 
provocam, as plantas atuam como um condicionador de ar, em 
razao do uso de energia para a transpiragao. 


12.1.3 A luz na comunidade vegetal 


Em media, a densidade do fluxo de fotons diminui pro- 
gressivamente a medida que a luz atravessa a copa de uma 
arvore, o dossel de uma comunidade vegetal ou, ainda, 
corpos de agua (Figura 11-10). A intensidade dessa atenu- 
agao determina o quao grande pode ser o mdice de area 
foliar em uma comunidade vegetal (IAF, do ingles leaf 
area index ; e adimensional e representa a soma das areas 
foliares projetadas na superficie do solo), pois se nao rece- 
bem luz suficiente para manterem seu balango de carbono 
positivo, as folhas sao desprendidas da planta ou nem sao 


produzidas nesses locais. O mesmo e valido para a estra- 
tificagao de plancton fotossinteticamente ativo em corpos 
de agua. Para macrofitas, o limite do rendimento liquido 
fotossintetico de uma folha adaptada a sombra e de apro- 
ximadamente 0,2% da densidade maxima de fluxo de fo¬ 
tons fotossinteticos ao meio-dia (PFD e cerca de 3-5 pmol 
m” 2 s" 1 ). Caso tambem sejam avaliadas a perda de carbono 
de uma folha a noite e a demanda de carbono por orgaos 
nao fotossinteticos, constata-se um aumento medio dia- 
rio na demanda minima de PFD de 0,5-1% da intensidade 
mensuravel sobre a comunidade, para que haja um balan¬ 
go de carbono positivo. 

Para comunidades homogeneas, e valida - em analo- 
gia a Lei da extingao segundo Lambert-Beer para a foto- 
metria, a qual foi adaptada por Monsi e Saeki (1953, ver 
tambem tradugao em ingles publicada em 2005) - a se- 
guinte relagao exponencial (Figura 12-4): 
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Figura 12-3 Consequencias climaticas regionais do desmatamento. Entre A e B ha uma diferenga temporal de 400 anos. Descrita por 
exploradores do seculo XVI ainda como floresta verde (A proximo a cidade de Valencia), atualmente, nesta parte da Venezuela (B proxima 
a Barquisimeto) predominam arbustos espinhosos como resultado de atividades de desmatamento, sobrepastejo, degradagao do solo e 
de sucessivas queimadas. A redugao consideravel do resfriamento por transpiragao (Figura 12-2) provocou aquecimento regional e clima 
semiarido. Uma razao de Bowen (p) de 1 mantem o ecossistema a esquerda relativamente frio (< 30°C), enquanto p superior a 1 faz com que 
as temperaturas no sistema a direita sejam superiores a 40°C, trazendo consigo fortes termicas e precipitagao reduzida. 


em que I e I G representam, respectivamente, o PFD abaixo 
e acima do estrato analisado da comunidade e k, o coefi- 
ciente de extingao. 

O coeficiente de extingao e variavel e depende nao so do tama- 
nho foliar medio e do angulo medio de insergao das folhas, mas 
tambem de um pouco da transmissao foliar. Alem disso, esse coe¬ 
ficiente e fortemente influenciado pela posigao do Sol e pela par- 
ticipagao da radiagao difusa. Os valores tipicos de k se encontram 
entre 0,4-0,5 para plantas com folhas pequenas e/ou inseridas ver- 
ticalmente (por exemplo, gramineas e coniferas; folhas pequenas 
geram muita luz difusa), e entre 0,7-0,8 para plantas com folhas 
grandes inseridas horizontalmente (como e o caso de alguns her- 
baceas de grande porte e de arvores com folhas largas). Um valor 
aproximado para comunidades campestres seria em torno de 0,5, 
enquanto para florestas latifoliadas de zonas temperadas, cerca de 
0,65. Existem procedimentos de medigao, os quais encontram va¬ 
lores de k a partir da diferenga de atenuagao da luz em diferentes 
angulos de zenite solar e, com isso, tambem determinam o angu¬ 
lo medio foliar (analises computacionais da distribuigao da luz, 
as quais sao realizadas por imagens obtidas por objetivas do tipo 
“olho de peixe” direcionadas para cima). 

Quando os valores de k e I 0 sao conhecidos (o ultimo 
a partir de dados de uma estagao meteorologica), e possf- 
vel estimar, para um dado IAF, o valor de I correspondente, 
portanto, a densidade do fluxo de fotons de uma folha. As- 
sim, a partir de valores conhecidos de I, I 0 e k, pode-se obter 
o de IAF. As tecnologias atuais mais comuns, as quais esti- 
pulam o valor de k com base em sensores “olho de peixe” 
concentricos e segmentados e em algoritmos complexos, 
necessitam para a determinagao do IAF de somente duas 


medigoes de radiagao solar (se possivel sincronizadas), uma 
acima e outra abaixo da comunidade. Com isso, pode-se 
amostrar, de forma rapida e nao destrutiva, um dos mais 
importantes parametros biologicos de uma comunidade 
vegetal - caso condigoes basicas sejam cumpridas, princi- 
palmente a de uma distribuigao homogenea e aleatoria das 
folhas. Porem, muitas vezes essas condigoes nao sao cum¬ 
pridas, como nas florestas naturais. Nessas florestas, ocorre 
entrada de luz, pois a parte superior do dossel apresenta-se 
bastante aberta e a superficie da comunidade e verticalmen- 
te escalonada devido a presenga de individuos emergentes 
e de clareiras. Se algumas copas emergem na comunidade, 
isto e, ficam superiores as demais, desenvolve-se um regi¬ 
me concentrico de luz, permanecendo o centro do dossel 
escuro. A distribuigao espacial das folhas geralmente nao 
e homogenea, de modo que zonas com alta densidade de 
area foliar, DAF (do ingles, leaf area volume density) apre- 
sentam-se alternadas com locais abertos. 

Os valores conhecidos de IAF sao de 3-4 para uma floresta de Pi- 
nus , cerca de 5,5 para florestas mistas latifoliadas de zonas tempe¬ 
radas, 7-8 para vegetagao campestre densa e alta, 8 para a soma de 
todos os estratos de florestas tropicais umidas de terras baixas e 
de ate 10 para monoculturas densas de abetos. Culturas agricolas 
densas na epoca do pico vegetativo alcangam IAF em torno de 4, 
dependendo das especies e cultivares, enquanto campos naturais de 
altitude, de aproximadamente 2. Os valores de IAF maiores que 10, 
ocasionalmente citados na literatura, nao sao realisticos. No caso 
de florestas, em que esses calculos de IAF consideram tambem a 
atenuagao da luz pelos troncos e galhos, diversas vezes e empregado 
o conceito de indice de area da planta (IAP, do ingles plant area 
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Figura 12-4 Desenho esquematico da absorbancia da luz em uma 
floresta. Por conveniencia, assumiu-se, para cada um dos seis es- 
tratos da comunidade, uma area foliar equivalente a 1 m 2 por m 2 de 
area basal da planta (fndice de area foliar incluindo galhos, IAF = 6), 
homogeneamente distribufda, e que o fluxo de fotons transmitidos 
cai pela metade a medida que cada estrato avanga (coeficiente de 
extingao k = 0,69). Conforme a Lei de Beer-Lambert, essa atenua- 
gao exponencial de PFD permite identificar em qual dessas cama- 
das foliares (a partir de qual IAF total), o limite critico para o balango 
de carbono positivo de uma folha na camada mais inferior e atingido 
(PFD minima para um balango de carbono positivo em uma folha). 
0 maior valor possivel de IAF e determinado, sobretudo, pelo coefi¬ 
ciente de extingao, que geralmente se situa entre 0,4 e 0,8. 


O escalonamento do angulo foliar tambem contribui para esse 
padrao, uma vez que angulos mais verticais sao encontrados em 
estratos superiores da comunidade, e os horizontais, naqueles mais 
proximos ao solo (por exemplo, ervas em rosetas). A intensidade 
de radiagao que uma folha recebe diminui com o cosseno do an¬ 
gulo de incidencia da radiagao formado com a area foliar (lei dos 
cossenos). Entre angulo e anatomia foliares existe uma estreita re- 
lagao. Quanto mais vertical uma folha estiver inserida, mais sime- 
trico lateralmente sera o mesofilo, ou seja, em folhas finas inseridas 
bem verticalmente quase nao ha distingao entre parenquimas pa- 
ligadico e esponjoso. Na agricultura e horticultura, a utilizagao da 
luz pode ser otimizada por meio de culturas mistas (por exemplo, 
plantio de pepino ou de abobora sob o de milho). O angulo foliar e, 
por conseguinte, o componente geometrico de absorgao da radia¬ 
gao por estrato da vegetagao, sao importantes para a otimizagao da 
produtividade e para saber o quanto e possivel aumentar o IAF por 
meio de tecnicas de cultivo e melhoramento genetico. A orientagao 
vertical das folhas (por exemplo, em arroz da subespecie japonica) 
permite um maior IAF nos tropicos, favorecendo o aumento de 
produtividade de plantas adubadas com nitrogenio. Ja as orienta- 
goes horizontal ou suspensa (em gramineas, por exemplo, arroz da 
subespecie indica ) provocam um rapido sombreamento pela pro¬ 
pria planta e, com isso, um aumento de IAF pelo uso de adubos nao 
eleva a produtividade. Mesmo com pronunciadas folhas de sol, a 
fotossintese se torna saturada de luz, geralmente, com menos da 
metade da radiagao solar ao meio-dia. Folhas da camada superior 
da comunidade sao, portanto, expostas a um grau de radiagao aci- 
ma do otimo. Foi demonstrado algumas vezes que o perfil vertical 
da distribuigao da radiagao em uma comunidade vegetal esta cor- 
relacionado com a estratificagao de nitrogenio e, assim, tambem 
com taxa maxima de fotossintese, A max (nitrogenio adicional e ele- 
vagao da A max em estratos superiores da comunidade, ver 12.6.3). 
Se uma planta for adubada com nitrogenio, A max pode ser aumen- 
tada de tal forma, que especies exclusivas de sombra, como o ca- 
cau, passam a nao necessitar mais do sombreamento e suas folhas 
superiores conseguem tolerar o sol dos tropicos. 


index). A contribuigao dessas estruturas nao foliares para IAF e ge¬ 
ralmente inferior a 1. A realizagao dessas mensuragoes requer uma 
determinagao direta e destrutiva da area foliar (coleta). Um metodo 
de aproximagao simples, mas muito instrutivo (tambem retrospec¬ 
tive), e o da “espetada” do IAF em florestas latifoliadas logo apos a 
queda das folhas no outono, o qual e mais eficaz quando realizado 
em dias umidos. Para tal metodo, o numero medio de folhas da se- 
rapilheira recentes (folhas ainda frescas) espetadas com uma agulha 
fornece imediatamente o valor numerico de IAF antes da queda das 
folhas, desde que nao tenha havido ventos fortes (que transportam 
folhas para outros locais) ou encolhimento da area foliar. Em geral, 
os resultados obtidos pelos metodos de atenuagao e o de “espetada” 
sao admiravelmente concordantes. 

Por meio da determinagao de IAF em diferentes es¬ 
tratos da comunidade, e possivel estipular a distribuigao 
vertical da area foliar - o que para muitas comunidades 
vegetais e bem caracteristico - e, com isso, verificar me- 
diante modelagem as linhas caracteristicas de absorgao da 
luz na comunidade. Com frequencia, as florestas exibem 
um pronunciado maximo de absorgao na parte superior 
do dossel (praticamente metade da PFD e absorvida no m 2 
mais superior de area foliar por m 2 de superficie do solo), 
enquanto nos campos, na maioria das vezes, a absorgao 
ocorre no interior da comunidade. 


12.2 A luz como sinal 


Nesta segao, serao abordados os efeitos qualitativos do si¬ 
nal luminoso (ver Capitulo 6 para fundamentos do tema e 
segao 12.7.1 para os efeitos quantitativos). 

12.2.1 Fotoperiodismo e sazonalidade 


Por meio do sistema fotorreceptor (fitocromo, ver 6.7.2), as 
plantas de zonas com clima sazonal recebem informagoes 
bem precisas a respeito do momento do ano, em que deve- 
rao ser realizados todos os processos essenciais para o desen- 
volvimento vegetativo (fotoperiodismo). As consequencias 
ecologicas disso sao diversas. Em habitats sujeitos a geadas, 
principalmente tardias ou precoces, a sensibilidade fotope- 
riodica protege as plantas de possiveis danos, pois, indepen- 
dente da temperatura momentanea, transfere o surgimento 
de folhas e a senescencia foliar para periodos relativamente 
“seguros”. Em regioes com fortes precipitagoes sazonais (por 
exemplo, regioes de mongoes), a sensibilidade fotoperiodica 
tambem garante a floragao e o comego da frutificagao, mes- 
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mo quando as plantas apresentam uma baixa estrutura devi- 
do a precipitates tardias ou escassas (ocorre indu^ao floral 
apesar do desenvolvimento vegetativo estar abaixo do valor 
otimo). Por essa razao, o arroz da subespecie indica (sensivel 
ao fotoperiodo) possui uma produtividade maior que a su¬ 
bespecie japonica (insensivel ao fotoperiodo). 

O fotoperiodismo e fortemente diferenciado entre os 
ecotipos (determinado geneticamente) (tanto intra como 
interespecificamente), o que pode ser comprovado por ex- 
perimentos de transplante realizados em distintas latitudes 
e altitudes. Plantas de regioes articas dificilmente florescem 
em latitudes temperadas, enquanto as de zonas temperadas, 
quando proximas aos polos, florescem antecipadamente e 
atrasam a abscisao foliar (“esperando”, de certa maneira, por 
dias curtos). Plantulas, provenientes de sementes de arvores 
do limite florestal alpino, ao serem transplantadas para areas 
no vale, permanecem em estado de latencia ate junho (ini- 
cio do verao no Hemisferio Norte), apesar das temperaturas 
favoraveis ao desenvolvimento. Por outro lado, especies flo- 
restais oriundas de areas abaixo desse limite altitudinal nao 
obtiveram sucesso em locais acima daquele, pois seu fotope¬ 
riodismo nao estava de acordo com as temperaturas do clima 
local. Isso tambem seria uma barreira relevante para o apro- 
veitamento de periodos de crescimentos mais longos por 
determinadas especies, em caso de aquecimento climatico. 

Para especies herbaceas novatas (imigrantes), obser- 
vou-se que sao necessarias pelo menos seis gera^oes ate que 
sejam formados novos genotipos (tambem ecotipos) adap- 
tados aos fotoperiodos locais; no caso de especies florestais, 
esse tempo e consideravel. Alem das influencias acima des- 
critas sobre os processos envolvidos na flora^ao (ver 6.7.2.2), 
tern sido constatadas tambem diversas influencias morfolo- 
gicas e fisiologicas (metabolismo). Um exemplo disso seria 
Poa pratensis , especie que, conforme o estudo realizado por 
O.M. Heide (1994) no norte da Escandinavia, formou mais 
folhas (no entanto, folhas mais delgadas), quando submeti- 
da a condi^oes simuladas de luz vermelha e de dias longos 
(maior area foliar especifica, AFE, ver 12.7.3). Desse modo, 
embora com menor taxa fotossintetica por unidade de area 
foliar, o crescimento e a produ^ao de biomassa foram maio- 
res do que os de plantas sob a mesma intensidade diaria de 
luz, mas sem aumento no fotoperiodo pela luz vermelha. 

Como regra geral, e assumido que a regula^ao do fo¬ 
toperiodismo do inicio da senescencia e da resistencia no 
outono transcorre de modo mais preciso e mais indepen- 
dente das condi^oes de tempo, do que a saida do estado de 
latencia invernal na primavera. Muitas plantas de regioes 
de montanhas altas sao “oportunistas” durante a prima¬ 
vera, mas “persistentes” no outono, assegurando para si, 
a realoca^ao de recursos moveis das folhas, antes que elas 
sejam danificadas por geadas. 

12.2.2 Sinais da luz vermelha em 
comunidades vegetais 


Toda radia^ao que atravessa folhas verdes ou e refletida 
por estruturas verdes e mais rica em luz vermelho-distante 


(700-800 nm) do que em vermelha (620-680 nm); isso sig- 
nifica que a razao vermelho para vermelho-distante (por 
exemplo, l 660 /l 730 ) torna-se menor (do ingles, red/far red 
ratio ; R/FR). O fato de que plantas podem detectar sua 
posi^ao em rela^ao as vizinhas, pela percep^ao de luz ver¬ 
melha (fitocromo, ver 6.7.2.4), estabelece consequencias 
importantes para o desenvolvimento de comunidades, e 
para a competi^ao entre as plantas. Foi observado que al- 
gumas plantas-teste, por exemplo, evitaram se reproduzir 
em locais ja “ocupados por verde”, para, com isso, otimizar 
seus investimentos em situates mais favoraveis. 

A. Novopanski e colaboradores (1990) dispuseram, de forma 
circular, pequenos cartoes verdes e cinzas ao redor de plantulas 
de Portulaca oleracea - especie que cresce prostrada e em varias 
dire^oes. Eles observaram que os apices vegetativos apontaram 
para o lado dos cartoes cinzas, distanciando-se dos verdes, os 
quais absorvem luz vermelha. Adicionalmente, verificaram que 
o incremento em altura - antes de existir sombreamento, porem, 
havendo competi^ao entre plantulas - foi estimulado pelo muito 
fraco desvio da luz vermelha ocasionado pelas plantas vizinhas. 
Ja Ballare e colaboradores (1989) protegeram os eixos caulinares 
de individuos de Datura ferox e de Sinapis alba com filtros de luz 
vermelha, o que as deixou “cegas” em rela^ao as plantas-controle, 
isto e, as impediu de perceber suas vizinhas e tambem de se alon- 
garem. Pode-se assumir que esses mecanismos adicionais ao foto¬ 
periodismo “normal” pertencem a percep^ao de muitas plantas. 

A regenera^ao de comunidades vegetais densas por 
meio de plantulas e, sob dossel fechado, influenciada pela 
conversao de luz vermelha em vermelho-distante. Com isso, 
a germina^ao, mesmo em condi^oes de parcial embebi^ao, 
somente e desencadeada quando houver uma abertura no 
dossel (sinal de luz vermelha), a qual indica chances de um 
balan^o fotossintetico positivo e, por conseguinte, chances 
de sobrevivencia. A regenera^ao de florestas por meio de 
plantulas e, portanto, extremamente afetada pela dinamica 
de clareiras (do ingles gap dynamics). Independentemente da 
intensidade da radia^ao, um dossel denso reduz a razao ver¬ 
melho/vermelho-distante de 1,2, no caso de luz solar direta, 
para 0,2, no sub-bosque (Figura 12-5). Com isso, a determi- 
na^ao da razao R/FR e um metodo adicional e indireto para 
a quantifica^ao da espessura do dossel (IAF, ver 12.1.3). 

A conversao entre a luz vermelha e vermelho-distante 
pela clorofila tambem se evidencia na radia^ao refletida 
pela comunidade, o que pode ser aproveitado para a deter- 
mina^ao da cobertura vegetal por sensoriamento remoto 
(do ingles remote sensing). Com o conhecido mdice de 
vegeta^ao por diferen^a normalizada (NDVI, do ingles 
normalized differential vegetation index), se torna possivel 
estimar, com base em dados obtidos por aviao ou sateli- 
te, o indice de area foliar da vegeta^ao. O NDVI e fun- 
damentado em medi^oes da radia^ao de faixas espectrais 
do vermelho (R) e vermelho-distante (FR) e e calculado a 
partir da por^ao refletida de cada um desses intervalos de 
comprimentos de onda (I FR e I R ). A reflexao de R e a de FR 
sao, portanto, definidas em rela^ao as intensidades de ra¬ 
diates incidentes do tipo vermelho e vermelho-distante. 

NDVI = Ifr ~ Ir 
Ifr — Ir 
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Figura 12-5 Andamento diario da razao vermelho/vermelho-distante 
(razao R/FR) no solo de uma floresta subtropical no nordeste da Aus¬ 
tralia. A razao R/FR no solo atinge seu minimo quando o resto da ra- 
diagao solar que penetra o dossel for ainda retida por folhas largas do 
sub-bosque e seu maximo quando uma mancha de luz, portanto, ra- 
diagao solar direta, atravessar uma abertura no dossel e atingir dire- 
tamente o sensor. Os valores da razao para areas acima da vegetagao 
giram em torno de 1,2. (Segundo Chazdon e colaboradores, 1996.) 


Como I FR e I R apenas podem assumir valores entre 0 e 1, e I R usu- 
almente e inferior ou igual a I FR , os valores para NDVI encon- 
tram-se entre 0 (nenhuma planta) e 1. Quanto mais densamente o 
solo for coberto por estruturas fotossinteticamente ativas, menor 
sera a reflexao de luz vermelha em relagao ao vermelho-distante. 
Com base nesses dados, e possivel estimar previamente o sucesso 
de colheitas em grandes areas (se cereais de inverno suportarem 
mal um rigoroso inverno, isso sera reconhecivel do espago na pri- 
mavera). Mudangas no uso da terra e alteragoes na vegetagao, de 
modo geral, tambem podem ser detectadas por thematic-scanner. 
Ate mesmo as estimativas de produtividade a partir do espago sao 
admiravelmente corretas. No entanto, os sinais de NDVI somente 
apresentam correlagao com os de IAF, quando estes sao baixos. 
Se IAF for igual a tres, os sinais de NDVI podem ser levemente 
diferenciados, e a partir de IAF igual a 5, quase nao apresentam 
mais diferengas (saturagao do sinal). 


12.3 Resistencia a temperatura 


12.3.1 Resistencia ao congelamento 


Dentre os fatores climaticos que determinam a distribui- 
gao das plantas na Terra, a oferta de agua e a resistencia a 
temperaturas extremamente baixas sao os mais decisivos. 
O congelamento e o primeiro filtro ambiental que uma 
especie vegetal devera atravessar antes de se estabelecer 
fora de areas nao sujeitas a essas temperaturas baixas. As 
plantas que passaram por essa selegao sao resistentes e, em 
geral, nao vulneraveis a demais fatores que possam com- 
prometer suas existences (flora nativa dessas regioes). 
Plantas cujas partes aereas nao sao suficientemente resis¬ 
tentes podem sobreviver ao periodo critico sob a forma 
de semente (plantas anuais) ou de orgaos subterraneos 


(por exemplo, geofitas). Essa “evitagao” e comumente de- 
nominada como estrategia de “escape” da dominancia 
do congelamento (Figura 11-2). Resistencia ao congela¬ 
mento significa o impedimento da formagao de cristais de 
gelo no citoplasma, o que seria letal. Para a compreensao 
acerca de tal resistencia, e necessario recordar, que a agua 
esta presente em dois compartimentos nos tecidos vege- 
tais: um externo a membrana plasmatica, conhecido como 
apoplasto - ou seja, no xilema e principalmente nas pare- 
des celulares, raramente nos espagos intercelulares (com 
muito poucas substancias dissolvidas) - e outro interno, 
denominado simplasto (com potencial osmotico no esta- 
do turgescente entre -1,5 e -2,5 MPa). 

Os dois mecanismos de resistencia ao congelamento 

sao: 

Impedimento do resfriamento ou super-resfriamento 
(do ingles super cooling): e a prevengao persistente con¬ 
tra a formagao de gelo sob temperaturas negativas. Essa 
prevengao atinge uma temperatura de ate -5°C, no caso 
das folhas de muitas plantas, ate cerca de -12°C, em algu- 
mas especies de areas montanhosas elevadas, e ate aproxi- 
madamente -40°C, no parenquima de xilema de especies 
lenhosas de zonas temperadas. Cruciais para o atraso do 
resfriamento sao a falta da nucleagao de gelo e a trans¬ 
ference de agua em um estado fisicamente metaestavel. 
Quando a temperatura critica esta abaixo daquela do nivel 
de super-resfriamento, os tecidos esfriam abruptamente, o 
que para as celulas e letal. 

Tolerancia ao resfriamento: do ponto de vista funcional, 
representa uma forma especial da tolerancia a dessecagao. 
A formagao de cristais de gelo inicia-se no tecido onde a 
agua possui a mais baixa pressao osmotica, portanto, no 
apoplasto. Posteriormente, os espagos intercelulares sao 
preenchidos por gelo (sem prejudicar os tecidos), a me- 
dida que a agua e progressivamente retirada do simplas¬ 
to. Esse processo requer alta permeabilidade (fluidez) da 
plasmalema intacta quando submetida a temperaturas 
muito baixas - caracteristica genotipica que indica uma 
forte aclimatagao (fortalecimento contra congelamento; 
caracteristicas dos lipideos de membranas). A concen- 
tragao de solutos e, sobretudo, a presenga de “substancias 
protetoras” estabilizadoras de membrana (carboidratos 
soluveis e proteinas de estresse) desempenham um papel 
fundamental para o grau da desidratagao celular e de tole¬ 
rancia nesse processo e sao uma exigencia comum as resis- 
tencias ao congelamento e a dessecagao. 

Se a falta da nucleagao de gelo e importante para o impedimento 
do resfriamento, para a tolerancia a ele e vantajoso um atraso no 
inicio da formagao de cristais de gelo. O abaixamento do ponto 
de congelamento por acumulagao de solutos (no caso, “substancias 
protetoras”) representa um fator relevante somente no contexto da 
desidratagao celular induzida pelo gelo. Se as celulas estiverem em 
estado turgido, esse abaixamento passaria a ter pouco efeito, pois, 
para tornar mais baixo o ponto de congelamento em somente 1,9 
K, seria necessario um mol de solutos, e isso corresponderia a uma 
pressao osmotica adicional de 2,24 Mpa (aproximadamente o do- 
bro da pressao osmotica da maioria das plantas). 
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O fato de que a resistencia das plantas ao congela- 
mento e fortemente determinada por fatores externos e 
internos tem um significado peculiar, pratico e ecologico, 
pois, para uma determinada especie, essa resistencia nao e 
caracterizada por uma unica temperatura critica. Os cinco 
fatores de influencia apresentados a seguir indicam, para 
um determinado potencial de resistencia, quanto de con- 
gelamento uma planta realmente suporta: 

• estado de aclimatagao (estates do ano, pre-historia 
termica; Figura 12-6); 

• estado de desenvolvimento (tecido ativo, em cresci- 
mento, imaturo ou jovem, aguenta menos que aquele 
menos ativo, maduro e adulto); 

• orgao atingido (raizes suportam muito menos o abai- 
xamento do ponto de congelamento que folhas; de- 
pendendo do estado de desenvolvimento e da especie, 
o cambio pode suportar mais ou menos que o paren- 
quima lenhoso, e as gemas foliares mais ou menos que 
as florais, etc); 

• suprimento de agua (plantas em lugares constante- 
mente umidos suportam menos que as que enfrenta- 
ram situates de seca); 

• suprimento de nutrientes (plantas bem supridas de 
nutrientes suportam melhor que aquelas sob aduba- 
gao excessiva ou escassez de minerals). 

A temperatura limite para danos no tecido foliar, du¬ 
rante o periodo de crescimento vegetal em zonas tempera- 
das, encontra-se entre -2 e -8°C. A esse respeito, as ervas sao 
mais sensiveis que gramineas C 3 e ciperaceas, assim como fo¬ 
lhas de arvores estivais, mais do que de arvores perenifolias. 
As situates que oferecem mais riscos sao: primavera tardia 


apos brotagao bem-sucedida e, de modo geral, oscilagoes 
extremas de temperatura (queda repentina de temperatura 
apos um periodo ameno). As injurias causadas por resfria- 
mento em especies nativas tipicas afetam predominante- 
mente flores e folhas (raramente o cambio) e quase nunca 
ameagam a sobrevivencia dessas plantas. Geadas por radia- 
gao em noites claras sao particularmente perigosas quando 
ocorrem apos a passagem de uma frente de mau tempo. No 
inverno, a tolerancia maxima ao congelamento (em caso de 
fortalecimento total contra congelamento) de orgaos aereos 
de especies de zonas temperadas varia entre -25 e -40°C; 
enquanto a de plantas lenhosas adultas mediterraneas, na 
maioria das vezes, oscila entre -10 e -14°C (para plantas em 
vasos, -2°C ja pode ser critico). A neve e a posigao subter- 
ranea de gemas protegem as especies mais suscetiveis. Al- 
gumas plantas tropicais, por sua vez, sao prejudicadas per- 
manentemente ja por temperaturas entre 0 e +7°C. Nesse 
caso, fala-se em danos por resfriamento (do ingles chilling 
injury ), que ocorre, por exemplo, em cacaueiros, cafeeiros, 
bananeiras e violetas-africanas (Saintpaulia sp.). 

12.3.2 Resistencia a altas temperaturas 


A resistencia ao calor e bem menos variavel que a resisten¬ 
cia ao congelamento e situa-se em cerca de 50 a 55°C para 
as plantas superiores. Os maiores valores sao exibidos por 
plantas em roseta, esclerofitas, suculentas e plantas com 
crescimento prostrado. Algumas gramineas C 4 , cactaceas e 
palmeiras em savanas atingem um maximo de 60°C. Os da¬ 
nos causados por elevadas temperaturas sao fortemente de¬ 
terminado s pela morfologia da planta, pela distancia de sua 



Figura 12-6 Curso anual da duragao do 
dia (t), das temperaturas minima (T min ) e 
maxima (T m ^ x ) diarias (acima; valores repre- 
sentados sao medias para um intervalo de 
tres dias na cidade de Bayreuth, Alemanha) 
e do fortalecimento contra congelamento 
de aciculas de Pinus sylvestris com idade 
de 1 ano. As setas indicam a primeira ocor- 
rencia de geada noturna. As tonalidades de 
azul mostram, da esquerda para a direita, 
a fase sensivel ao congelamento, a fase de 
pre-fortalecimento, a fase de fortalecimen¬ 
to maximo e a fase da perda da capacidade 
de fortalecimento na primavera. (Segundo 
Hansen, 2000.) 
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parte aerea em relagao ao solo, pelo sombreamento na base 
do caule gerado pela propria planta e pela oferta de agua. 
Plantulas em solos secos, escuros e descobertos sao espe- 
cialmente vulneraveis, pois a superficie do solo pode atingir 
mais de 75°C, em caso de forte radiagao solar. Nesses habi¬ 
tats, sao necessarios um rapido desenvolvimento das plantu¬ 
las na estagao amena ou fria e o subsequente sombreamento 
do solo por folhas ou por outras plantas. Muitas especies 
podem superar situates de extremo calor por resfriamento 
via transpiragao (ate 10 K, ver 12.1.2). Se porventura suas 
raizes nao alcangarem reservas suficientes de agua do solo 
(raizes com cerca de 30 m de profundidade nao sao raridade; 
ver 12.7.5.1), tais plantas perdem suas folhas ou permane- 
cem como semente. Para obter mais informagoes a respeito 
do estresse quimico e da radiagao como fator de estresse, ver 
as segoes 5.2.2.4 e 5.4.8; ou ainda Rozema e colaboradores 
(1997), para questoes sobre ecologia da radiagao ultravioleta. 

12.3.3 Ecologia do fogo 


Em muitas partes do mundo, o fogo e um fator ecologico 
importante para o desenvolvimento de ecossistemas e o esta- 
belecimento de uma composigao floristica caracteristica. As 
fisionomias tipicas de alguns dos grandes biomas sao resul- 
tados, sobretudo, da interference do fogo (savana, vegetagao 
semiarida arbustiva, vegetagao mediterranea, pradarias bem 
como florestas boreais). Relampagos sao os principais de- 
sencadeadores naturais de queimadas. O amplo espectro de 
adaptagoes tipicas a vida com fogo comprova: o fogo ja pos- 
suia relevante papel ecologico muito antes que sua frequen- 
cia tivesse sido aumentada pelo homem (Figura 12-7). As 
pirofitas (plantas “especialistas em fogo”) apresentam uma 
ou varias das seguintes caracteristicas: bancos de sementes 
persistentes no solo ou na copa; capacidade de rebrotamento 
(por exemplo, caules subterraneos com capacidade de rege- 
neragao - xilopodios); presenga de ritidoma em arvores, que 
oferece protegao contra o fogo; meristemas apicais subterra¬ 
neos (como em gramineas, geofitas). No caso de gramineas 
cespitosas e plantas em roseta (por exemplo, Xanthorrhoea , 
Yucca , Espeletia ), a protegao se da por meio de uma “tunica 
de palha” ou pelas bases de folhas mortas. 

Muitas vezes, o ritmo fenologico esta estreitamente sin- 
cronizado ao regime do fogo (por exemplo, a abscisao foliar 
durante a epoca critica seca). Para muitas especies da familia 
Proteaceae e dos generos Pinus e Eucalyptus , foi verificado 
que seus frutos (ou cones, no caso de pinus) so se abrem apos 
a agao do fogo; so assim que suas sementes atingem a capaci¬ 
dade maxima germinativa, podendo entao ser liberadas. Com 
isso, fica assegurado um rejuvenescimento da vegetagao em 
um momento favoravel, isto e, quando houver uma menor 
competigao por luz ou entre as raizes, e tambem, quando a 
serapilheira - a qual pode dificultar a germinagao - for trans- 
formada em cinzas ricas em nutrientes. 

Os ciclos obrigatorios do fogo variam entre: anual (sava¬ 
na), de poucos anos (demais tipos de vegetagao campestre), 
de 30 a 40 anos (vegetagao arbustiva mediterranea) e mais 
de cem anos (floresta boreal). Uma camada grossa de sera¬ 
pilheira, facilmente inflamavel, favorece o fogo. Geralmente, 


em savanas e em florestas secas e abertas nao ocorre fogo 
de copa ou aereo, de carater destrutivo (com temperaturas 
acima de 1.000°C e destruigao de todas as plantas lenhosas), 
mas sim fogo de superficie (com temperaturas em torno de 
70 a 100°C, ocorrendo por um periodo curto na serapilheira 
e camada superficial do solo, e raramente superiores a 500°C 
quando a uma altura de 0,5 a 1 m acima da superficie do 
solo; Figura 12-8). Dessa forma, orgaos de reserva de plantas 
lenhosas e herbaceas resistentes ao fogo quase nao sao dani- 
ficados. O mesmo e valido para queimadas em areas de este- 
pe ou de campos tropicais. O fator importante e por quanto 
tempo, em media, a frente de fogo permanece em dado local. 
No caso de fogo de superficie, esse periodo muitas vezes nem 
chega a ser de dois minutos, tempo insuficiente para que se- 
jam atingidos os meristemas sensiveis. 

Para se evitar o risco de queimadas nas proximidade de areas ur- 
banizadas, e comum utilizar o fogo controlado, aplicado antes que 
haja grande acumulagao de biomassa e sob condigoes de tempo 
relativamente frias e umidas (por exemplo, uso de queimada con- 
trolada na California, do ingles prescribed burning). Em muitas 
partes do mundo, utiliza-se o conhecimento do papel ecologico 
do fogo para o manejo de reservas naturais, ou seja, as queimadas 
passam a ser mais bem toleradas ou ate mesmo intencionalmente 
aplicadas, em vez de serem combatidas (a nao ser que haja quei¬ 
mada criminosa). Ecossistemas nos quais o fogo nao e um fator 
natural ou ocorre muito raramente sofrem muitos danos com as 
queimadas (ver 12.6.1). Como as especies que constituem esses 
sistemas nao sao resistentes ao fogo, apos uma queimada restam 
apenas comunidades secundarias fortemente degradadas. E no 
caso de areas de florestas tropicais umidas que se tornaram locais 
amplamente dominados por vegetagao campestre secundaria de 
alto porte, a suscetibilidade ao fogo impede que uma floresta no- 
vamente ai se estabelega. Contudo, uma frequencia de queimadas 
mais elevada do que a normal provoca a degradagao ate mesmo de 
ecossistemas adaptados ao fogo. 

A idade avangada de especies arboreas florestais de 
grande porte e, em muitas regioes, um resultado de sua re- 
sistencia ao fogo. Como exemplo disso, podem ser citadas 
as sequoias gigantes ( Sequoiadendrum giganteum) na Cali¬ 
fornia, as quais devem sua idade de ate 2.000 anos, princi- 
palmente, ao seu espesso ritidoma (Figura 12-9). Alem do 
controle da composigao das especies e formas de vida em 

Figura 12-7 Diversos mecanismos possibilitam que plantas rea- 
jam ao fogo, como protegao por meio de ritidoma espesso (A, Pinus 
halepensis, em regiao a oeste do Mar Mediterraneo), protegao por 
meio de uma densa tunica composta por bases de folhas mortas (B, 
Xanthorrhoea sp., Australia Ocidental, a direita e ao fundo da ima- 
gem) e protegao dos meristemas no solo, como na maioria das gra- 
mineas (C, imediatamente apos a queimada e D, 10 dias depois da 
queimada). A regeneragao pos-fogo a partir de bancos de sementes 
nas copas e a abertura de frutos lignificados ocorrem apenas pelo 
efeito da alta temperatura (B; Hakea sp.) seguida da rapida germina- 
gao em areas ricas em nutrientes e nao sombreadas (E, Eucalyptus 
sp., Australia Oriental), ou por rebrotameto a partir de orgaos subter¬ 
raneos (F, Abutus andrachne, em regiao leste ao Mar Mediterraneo) 
ou ainda daqueles acima do solo (G; Pinus canariensis, ilha de Teneri¬ 
fe). Fogos de superficie, os quais apenas disponibilizam os minerais 
da serapilheira, pouco danificam a vegetagao e sao especialmente 
beneficos para o balango de nutrientes de ecossistemas (H). 
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Figura 12-8 A Temperaturas maximas da superffcie do solo atingidas durante a passagem de uma frente de fogo em diferentes tipos vege- 
tacionais. 0 tempo de exposigao ao fogo em urn local e, consequentemente, as temperaturas maximas atingidas se elevam a medida que 
aumenta a contribuigao de partes lenhosas na vegetagao. As condigoes de seca tambem elevam o impacto maximo do calor. B Registros de 
temperatura por segundo durante a passagem de uma frente de fogo (com duragao de dois minutos) em urn campo seco. Os picos de tem- 
peratura duram apenas poucos segundos e alcangam os estratos mais baixos da vegetagao posteriormente (ver curvas “acima” e abaixo”). A 
alta temperatura penetra pouco no solo (nao mostrado aqui), nao representando, assim, riscos para a sobrevivencia de orgaos subterraneos 
das plantas. (Segundo Rundel, 1981 (A) e Stronach e Me Naughton, 1989 (B).) 


um ecossistema, o mais importante significado do fogo e a 
manutengao da ciclagem de nutrientes minerals em habi¬ 
tats com baixa umidade - a qual impede a decomposigao 
biologica de material organico - ou ainda naqueles em que 
a cobertura herbacea do solo funciona progressivamente 
como dreno de nutrientes para a vegetagao de grande porte 
(por exemplo, musgos em florestas boreais, ver 14.2.14). 


12.4 Influencias mecanicas 


O suporte do proprio peso da planta, a pressao exercida 
pela neve ou por epifitas, a resistencia a forgas de torgao e 
de cisalhamento provocados por vento e agua, a toleran- 
cia ao soterramento (ocasionado por acumulo de folhas 
caidas, movimento de areia ou erosao de encosta) e o mo- 
vimento do solo (como resultado da forga de gravidade ou 
da formagao de gelo) sao criterios que estabelecem, em 
muitos espagos vitais, a existencia ou nao de determinadas 
especies e formas de vida (Figura 12-10). 

Para a biomecanica sao relevantes as informagoes so- 
bre, por exemplo, a elasticidade e resistencia a ruptura de 
estruturas, as razoes para a queda de arvores pelo vento e 
tambem os mecanismos que permitem que plantas possam 
se escorar sobre outras, “escalando-as” oportunamente em 
diregao a luz (como plantas voluveis, com raizes grampi- 
formes, caules escandentes). A estabilidade do solo em 
encostas e essencialmente determinada por caracteristicas 
mecanicas de raizes e rizomas. Assim, um sistema de or¬ 
gaos subterraneos robusto garante que plantas nao sejam 


desenraizadas pelo pastejo. Muitas plantas podem contrair 
suas raizes, e com isso, estender em profundidade o sensivel 
meristema apical apos a germinagao (Quadro 4-4, Figura 
C). As forgas originadas pela liberagao de tensoes mecani¬ 
cas em caso de dessecagao possuem relevante papel ecolo- 
gico (abertura explosiva de capsulas, mecanismo de “cata- 
pulta” de sementes). Com pressao de turgor de 20 bar (ou 
maior), as plantas podem romper de estruturas resistentes, 
forgando suas raizes a entrarem em fendas do substrato. 
Enormes forgas mecanicas sao realizadas pelas raizes mais 
finas (com apice protegido pela coifa) ao explorarem subs- 
tratos bem compactos. A rigidez (do ingles, toughness) das 
folhas e um componente fundamental na defesa contra her- 
bivoros; espinhos, aculeos e camadas de cortiga no tronco 
tambem servem como “estruturas de defesa”. A resistencia 
a impactos mecanicos, o desenvolvimento de forgas fisicas 
e as estruturas de defesa acima mencionadas contribuem 
muitas vezes para o sucesso de uma especie e determinam a 
estabilidade de todo o ecossistema. O significado ecologico 
dessas caracteristicas frequentemente ultrapassa o da capa- 
cidade da adaptagao fisiologica de um organismo. 


12.5 Balango hfdrico 


A vida terrestre apenas se tornou possivel devido ao de¬ 
senvolvimento de raizes eficientes, de sistemas vasculares 
compostos por estruturas capilares e resistentes a pressoes 
(xilema, ver 3.2.4.2), de uma combinagao de estrategias de 
protegao contra a evaporagao - as quais podem ser varia- 











































Tratado de Botanica de Strasburger 983 



Figura 12-9 0 ritidoma espesso garante longa vida (ver os 15 cm que restam do ritidoma “Ri” em B). Com aproximadamente 2.000 anos, o caule 
de exemplar de Sequoiadendron giganteum (sequoia, A, C, em Sierra Nevada, California) documenta sua vida bem-sucedida sob regime de fogo 
(D, aqui em uma floresta de Eucalyptus). A chama e suprimida nas estruturas lamelares de baixa energia do ritidoma de Sequoiadendron (E), como 
se essas lamelas fossem uma pilha de jornais. As setas pretas em B indicam locais carbonizados mantidos no interior da planta. As marcagoes 
em branco exibem acontecimentos historicos (1 - coroagao de Carlos Magno, 2 - Colombo na America, 3 - final da Primeira Guerra Mundial). 
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Figura 12-10 Exemplos de impactos mecanicos atuando sobre plantas: peso do gelo (A, Eucalyptus pauciflora, 2.050 m nas Montanhas Ne- 
vadas no sudeste da Australia), pressao da neve (B, limite de uma floresta de betulas no norte da Suecia, 700 m), recobrimento por areia (C, 
duna na Australia Oriental), coluvio (D, Cerastium uniflorum nos Alpes), serapilheira constitufda por folhas (E, com plantulas de faia), quebra 
e queda de arvores provocadas pelo vento (F, Picea abies, apos tempestade “Lothar” em 26/12/1999, na Floresta Negra, Alemanha). Outros 
exemplos seriam a movimentagao do solo, remogao de plantas por pastejadores, pisoteio, peso de epffitas e lianas (Figura 14-8F), etc. 


vel (estomatos) ou estatica (cuticula, ver 3.2.2.1) - e, tam- 
bem, de celulas vacuoladas que alteram sua turgescencia 
(potencial hidrico, ver 5.1.4.2 e 5.3.2.1). Em caso de deficit 
hidrico, as plantas podem intensificar a absorgao de agua, 
e a protegao contra sua perda e seus efeitos. Nesta segao, 
sao abordadas - tendo-se em vista a constituigao e a fun- 
gao dos componentes para a regulagao do balango hidri¬ 
co - as respostas das plantas ao deficit hidrico, as formas 
como essas conduzem a combinagao entre seguintes fato- 


res: potencial hidrico, resistencia ao transporte de agua e 
fluxos hidricos, e, por esse meio, mostrar como influen- 
ciam o balango hidrico do ecossistema. 

12.5.1 Potencial hfdrico e transpiragao 


O potencial hidrico (ver 5.1.4.2) em determinada parte da 
planta e o resultado de fluxos e resistencias de condugao. 
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Termodinamicamente, esse potencial indica que a dispo- 
nibilidade de agua no ponto de medigao e reduzida em 
comparagao com a agua livre - o que tambem pode ser 
denominado como tensao, sucgao ou pressao hidrostati- 
ca negativa. Se o potencial osmotico e a pressao de resis¬ 
tencia da parede celular forem equivalentes quando essa 
parede apresentar-se distendida ao maximo, o potencial 
hidrico celular (e, por conseguinte, o de uma folha) sera 
nulo, falando-se em turgescencia. O potencial hidrico se 
torna mais negativo conforme diminui e enquanto nao 
estiver abaixo de um valor critico (para folhas e depen- 
dendo da especie vegetal, este varia entre -1,5 e -2,0 
MPa) informara pouco a respeito do real status hidrico da 
planta. Sob suficiente umidade do solo, o potencial hidri¬ 
co da folha e tao menor (mais negativo) quanto maior for 
a taxa de transpiragao. A redugao do potencial, pelo au- 
mento da quantidade de agua a ser transportada, e com- 
paravel a pressao existente em um cano, ou seja, quanto 
mais se abre a torneira (maior volume de agua sai), menos 
intensa e a pressao. Em contrapartida, sob condigoes de 
escassez de agua no solo, nem mesmo a baixa transpira¬ 
gao (ou o fechamento complete dos estomatos) e capaz de 
evitar que o potencial hidrico diminua para valores bem 
baixos. Portanto, dependendo da disponibilidade de agua, 
e possivel ocorrer um baixo potencial da folha, tanto sob 
elevadas taxas de transpiragao como sob transpiragao 
praticamente nula. Contudo, sem o conhecimento do flu- 
xo simultaneo de transpiragao, nao e possivel interpretar 
pelo potencial hidrico se uma planta esta submetida a de¬ 
ficit hidrico (em todo o caso, nao para valores superiores 
a -2 MPa). 

A chave para a avaliagao da disponibilidade hidrica 
de uma planta e, por isso, o uso do diagrama “transpira- 
gao-potencial” (Figura 12-11). Nessa representagao grafi- 
ca, evidencia-se uma relagao linear e por meio da inclina- 
gao da reta, e possivel nao apenas identificar o quao grande 
e a resistencia ao fluxo de agua, como ainda determinar, 


apos algumas horas de transpiragao nula, o potencial de 
equilibrio com o solo durante as primeiras horas da ma¬ 
nha, isto e, o potencial hidrico basal (do ingles, predawn 
water potential). Depois de plotados e ligados os pontos 
no diagrama “transpiragao-potencial” (cronologicamente, 
no decorrer de um dia), pode-se identificar uma histerese 
muito informativa (a tarde, ocorre diminuigao da taxa de 
transpiragao e, com isso, os valores de potencial hidrico 
foliar aumentam, atingindo, quando a transpiragao e nula, 
um nivel mais baixo do que aquele inicial existente pela 
manha - ou seja, antes que valores de potencial se tornas- 
sem mais reduzidos devido ao aumento da transpiragao).* 

Na maioria das vezes, o potencial hidrico da folha e menor do 
que o potencial do xilema do caule. A pressao de equilibrio de- 
terminada pelo metodo da camara hiperbarica na intersegao 
de um ramo ou peciolo (Figura 5-36) e um valor intermediary 
para todos os tecidos distais, sobretudo o tecido foliar. Por isso, 
utiliza-se a denominagao potencial hidrico da folha ou potencial 
hidrico do ramo, em vez de potencial hidrico do xilema. Sob in¬ 
tensa transpiragao, ocorre uma rigorosa queda no potencial, a 
qual parte do ramo em diregao ao peciolo e, posteriormente, a 
lamina foliar. 

Entre o valor invertido do potencial hidrico e o deficit de 
saturagao hidrica (do ingles, water saturation deficit; WSD) (ver 
5.3.6) existe uma relagao nao linear (curva pressao-volume), a 
qual permite a determina^ao da elasticidade da parede celular, 
da pressao osmotica sob turgor maximo e do potencial hidrico 
no ponto de perda de turgor. Por essa razao, essas curvas fo- 
ram elaboradas tambem para muitas plantas sob condi^oes na- 
turais. A elasticidade das paredes celulares e responsavel pelo 
surgimento de deficits hidricos (“celulas cimentadas” nao teriam 
deficit hidrico, pois a agua nao e elastica). Alem disso, essa elas- 


* N. de R.T. No decorrer do dia, isso indica uma piora das condi^oes 
hidraulicas, o que tem a ver com a cavita^ao do xilema (embolia gasosa) 
ou com o aumento de resistencia ao transporte no ambito das raizes 
(solo seco). 



Figura 12-11 Relagao entre o potencial hidrico da folha e a taxa de respiragao. Tal relagao geralmente e linear e descreve a soma de todas 
as resistencias hidraulicas no continuum solo-folha (as inclinagoes a, b, c em A, indicam resistencias a condutancia, as quais aumentam no 
sentido da seta). Quando a transpiragao e nula, o potencial mostra o estado de equilibrio entre as plantas e o solo nas primeiras horas da 
manha (PD, do ingles pre dawn water potential). A Situagao normal sem histerese. B Histerese no curso diario (horas indicadas no grafico) 
remete ao transporte de agua cada vez mais dificultado (cavitagao do xilema ou dessecagao do solo proximo a raizes finas). Em caso de solos 
umidos, maior inclinagao da regressao tambem sugere alteragoes patologicas no xilema ou danos nas raizes finas (por exemplo, infecgao por 
fungos, apodrecimento da raiz). 
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ticidade tambem e uma medida para se estimar o quao direta 
(quao forte) a sucgao de agua para a evaporagao na atmosfera 
esta “comunicada” ao solo por meio das raizes. Em regioes sujei- 
tas a secas periodicas, sao frequentemente encontradas plantas 
com paredes celulares bastante rigidas e pouco elasticas. Essa 
tambem e uma das razoes para a esclerofilia em regioes perio- 
dicamente secos. 

Um fenomeno ecologico bastante importante e a ca- 
vitagao do xilema. Esse fenomeno acontece quando os 
capilares de agua submetidos a transpiragao elevada en- 
contram-se sob tensao, permitindo assim a entrada de ar e 
a formagao de bolhas (embolia, ver 5.3.5), o que resulta no 
rompimento do continuum solo-planta-atmosfera. Como 
cavitagoes, sobretudo em especies arboreas, normalmente 
surgem sob condigoes meteorologicas favoraveis, perma- 
nece entao a duvida, se isso sempre se trata de um fenome¬ 
no desfavoravel para uma arvore a longo prazo (seria pos- 
sivel um tipo de fungao de seguranga contra sobrecarga). 
Foi observado que plantas permitem que o fluxo de agua 
aumente ate o inicio da cavitagao e, por meio da abertura 
e fechamento de seus estomatos, regulam esse processo 
de modo a nao ultrapassarem o limite da cavitagao (Bu¬ 
ckley, 2005). Com isso, o potencial hidrico foliar diminui 
de maneira mais acelerada que o do xilema. Ha alguns 
indicios de que embolias podem se desfazer rapidamente 
e, nesse processo, o parenquima do xilema apresenta um 
papel ativo e a membrana de pontoagao, um papel-chave. 
Considera-se modelo a existencia de nanoporos hidrofo- 
bicos (saida passiva de ar) e hidrofilicos (entrada forgada 
de agua), cujas interagoes praticamente representam um 
mecanismo para a “retirada” de ar. E possivel que o floema 
tambem atue na cavitagao, pois, uma vez suprimido esse 
tecido, ocorre uma desaceleragao evidente no “reparo” 
do xilema. Nessa area de pesquisa, ainda ha muitas ques- 
toes a serem respondidas e muitas surpresas para aconte- 
cer. Debates sobre o tema nao enfocam tanto a teoria de 
coesao-tensao (teoria em principio pouco discutivel), mas 
sim discutem sobre a interagao entre cavitagoes e regula- 
gao estomatica, perguntas relativas ao real estado de ten¬ 
sao do xilema, a fungao das pontoagoes e do parenquima 
lenhoso, e tambem, a respeito de como o xilema e capaz de 
anular rapidamente a cavitagoes. 

Diferengas marcantes no potencial hidrico critico para a ocor- 
rencia de primeiras embolias entre diferentes especies poderiam 
estar correlacionadas com o diametro dos elementos condutores 
(maiores diametros aumentam a probabilidade de embolias). Isso, 
por sua vez, parece estar relacionado a profundidade especifica 
das raizes (profundidade em que podem alcangar a umidade do 
solo) e ao ritmo sazonal do desenvolvimento vegetativo (periodos 
secos e umidos). Tais relates foram mostradas para comunidades 
mistas mediterraneas, compostas por especies lenhoras deciduas 
e com grandes poros e por especies lenhosas perenifolias com po- 
ros estreitos. As especies perenifolias tern enraizamento profundo, 
mostram poucas embolias e mantem atividade baixa (porem per- 
manente) durante o periodo de seca. Ja as especies deciduas, que 
enraizam superficialmente e exibem no comedo do verao elevada 
atividade foliar, apresentam mais embolias e evitam esse problema 
por meio da abscisao foliar, quando o solo fica cada vez mais seco. 
Essas caracteristicas do xilema determinam fortemente quais es¬ 
pecies lenhosas ocorrem em locais sujeitos a seca. 


12.5.2 Reaches ao deficit hfdrico 


Algumas fases descrevem a maneira como as plantas li- 
dam com situagoes de estresse hidrico crescentes. Em 
condigoes naturais, e possivel distinguir, de maneira sim- 
plificada, as seis fases descritas abaixo - mesmo que a fase 
1 e, principalmente, a 2 so tenham sido comprovadas para 
um limitado numero de especies vegetais e os mecanismos 
sejam ainda indistintos. 

Fase 1 . Respostas estomaticas a taxa de transpiragao sob 
umidade alta do solo. Descoberto por Lange e colaboradores 
(1971) em Wurzburg (Alemanha) e comprovado por Schul¬ 
ze e colaboradores (1972) em condigoes naturais no Deserto 
de Nagev (Israel), esse fenomeno foi inicialmente interpre- 
tado como sensibilidade a umidade do ar. Sem ‘ estresses” 
significativos, os estomatos diminuem o fluxo de agua no 
xilema, e com isso, provocam o abaixamento do potencial 
hidrico para um dado valor, o qual esta proximo ao limite 
da cavitaqao (Meizer, 1993, Franks e Brodribb, 2005). Sob ar 
seco, as fendas estomaticas ficam bem menos abertas do que 
quando o ar esta umido (Figura 12-12). Atualmente, varia- 
qoes de pressao hidrostatica ao redor das celulas-guarda sao 
sugeridas como os sinais desencadeadores da abertura. 

A rea^ao estomatica pode, portanto, ser considerada como uma 
barreira para os riscos de cavita^ao. Um efeito secundario des- 
se comportamento para um ecossistema seria, que com o passar 
do tempo, a disponibilidade de agua nas reservas do solo nao 
seriam excessivamente demandadas. Esse discreto consumo de 
agua e observado principalmente em arvores, em particular nas 
plantas perenes e longevas do deserto. O valor critico do deficit 
de pressao de vapor do ar para o desencadeamento da respos- 
ta encontra-se entre 8 hPa (= mbar) para especies adaptadas a 



Figura 12-12 Respostas estomaticas a umidade do ar. Muitas plan¬ 
tas, especialmente as longevas, reduzem a abertura estomatica, 
mesmo sob condigoes de umidade do solo alta (condutancia da 
folha), a medida que o ar comega a se tornar seco. Assim, essas 
plantas retardam o processo de dessecagao do solo. Exemplo para 
essa reagao do tipo feed-forward e a especie Eucalyptus pauciflora 
no sudeste da Australia (dados somente para potencial hidrico foliar 
< 1,5 MPa). (Segundo Korner e Cochrane, 1985.) 
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umidade e 15 hPa, para aquelas adaptadas a seca. A 20°C, essa 
pressao de vapor corresponderia a 65 e a umidade do ar a 35%; 
enquanto a 30°C, os valores seriam 80 e 65%, respectivamente). 
Acima desse limiar, ha uma diminuigao da condutancia estoma- 
tica com aumento do deficit de pressao de vapor. Isso caracteriza 
as respostas estomaticas de muitas especies vegetais (da maioria 
das arvores) a partir da metade da manha. Foi mostrado para 
plantas de deserto que, em dias nublados e com ar pouco seco, o 
potencial hidrico da folha (devido a respostas estomaticas atra- 
sadas) diminui ate mais fortemente do que sob “ceu limpo” - ja 
nestes, o deficit de pressao de vapor atinge valores mais elevados 
e os estomatos restringem a transpiragao de modo nao propor- 
cional. Essa resposta estomatica e denominada feedforward. 

Fase 2. Resposta estomatica a partir do sinal da raiz, de- 
sencadeada por deficits de umidade nas proximidades das 
raizes mais finas. Ao se realizar um experimento em que 
plantas “secam” lentamente a terra contida em um vaso, 
porem mantendo-se artificialmente elevado o potencial 
hidrico do vegetal (ou seja, colocando plantas em cama- 
ra hiperbarica e expondo a rizosfera a pressao superior a 
normal; Figura 12-13), observa-se que o grau de abertura 
estomatica se reduz, mesmo sob umidade do ar perma- 
nentemente elevada, sendo essa abertura correlacionada 
positivamente a diminuigao do conteudo de agua no solo. 
Esse comportamento ainda pouco estudado e interpre- 
tado como um aumento na produgao de ABA por raizes 
mais finas em resposta ao seu ambiente, a medida que o 
mesmo se torna seco. Alem disso, essa resposta conduz 
a uma restrigao da transpiragao (controlada por estoma¬ 
tos), sem que se tenha o efeito de uma tensao critica na 
disponibilidade de agua nas folhas. Muitas vezes, ha um 
longo caminho entre raizes e copas das arvore; por isso, 
essas reagoes se procedem com um retardo em relagao as 
respostas em herbaceas (distancias menores) e, por esse 
motivo, devem ser de maior relevancia para as ultimas. Ha 
indicios de que a concentragao de ABA na seiva do xilema, 
em vez de sua acumulagao passiva no apoplasto das folhas 


(as quais transpiram), seja decisiva para a ocorrencia des- 
sas respostas. 

Sob condigoes naturais, as respostas a partir do sinal da raiz sao 
dificilmente comprovadas. Esse mecanismo tambem apresenta 
um carater feed forward e impede uma resposta antecipada a 
uma verdadeira situagao de estresse (perda de turgor), como o 
faz a resposta provocada pela umidade de ar. Sabe-se que o nivel 
de ABA e elevado na seiva do xilema de arvores em locais com 
solos secos. Entretanto, ainda nao esta claro se isso seria uma 
consequencia passiva do fluxo de transpiragao geralmente mais 
lento ou um processo ativo. Como no decorrer do dia a desseca- 
gao na rizosfera representa um sinal indicador do inicio do es- 
cassez hidrica - mesmo quando as reservas totais de agua ainda 
sejam suficientes -, pode-se inferir que essas respostas possuem 
um carater “pre-alerta”. 

Fase 3. Resposta estomatica a perda de turgor. Quando o 
potencial hidrico das folhas se aproxima do potencial os- 
motico do citosol (apesar das medidas de precaugao das 
fases 1 e 2), a pressao exercida pela parede celular contra o 
protoplasto se torna nula, sendo que normalmente folhas 
“moles” (nao esclerificadas) murcham antes mesmo desse 
ponto ter sido atingido. Proximo ao ponto de perda de tur¬ 
gor, encontra-se o potencial hidrico critico, no qual os es¬ 
tomatos se fecham (passivamente) devido a desidratagao. 
A medida que o turgor e mantido baixo (potencial hidrico 
basal baixo), aumenta a sensibilidade dos estomatos para 
o ar seco (fase 1). 

O fechamento dos estomatos como resultado da perda de turgor 
raramente ocorre em condigoes naturais. Ao contrario, existem 
especies (por exemplo, dos generos Piper e Helianthus) que, ape¬ 
sar da murcha visivel, permanecem com estomatos abertos. Essa 
reagao singular pode ser explicada pelo fato de que as plantas 
conseguem “escapar” da radiagao solar do meio-dia devido a 
murcha (pelo movimento da lamina foliar em diregao ao solo), 
o que evita o superaquecimento e favorece a redugao do consu- 
mo de agua. Deficits hidricos estaticos (transpiragao quase nula) 
parecem ter um efeito sobre os estomatos distinto daquele oca- 



Figura 12-13 Respostas estomaticas a partir do sinal da raiz. A Um sinal da raiz (acido abscisico) faz com que os estomatos reajam a uma 
crescente dessecagao do solo, se as folhas da planta forem artificialmente mantidas no estado de turgescencia (potencial hidrico = 0). Esta 
condigao pode ser simulada por meio de uma elevada pressao de ar (p) na rizosfera, ao mesmo tempo em que se espeta no caule um capilar 
preenchido por agua, o qual indica a pressao de equilfbrio igual a 0. A medida que o menisco se movimenta em diregao ao caule (sucgao), 
ocorre um aumento da pressao na camara hiperbarica com as raizes. B A figura mostra que no trigo (Triticum aestivum), apos ter sido atingido 
um conteudo critico de agua no substrato-teste, a condutancia da folha (abertura dos estomatos) passa a diminuir linearmente apesar da 
turgescencia do caule. (Segundo Gollan e colaboradores, 1986.) 















988 Bresinsky & Cols. 


sionado pela redu^ao dinamica do potencial hidrico em caso de 
forte transpira^ao. Na literatura mais antiga, esses efeitos seriam 
distinguidos em mecanismos hidropassivos e hidroativos dos es- 
tomatos. 

Nesse ponto, ja nao existem mais possibilidades de se con- 
trolar o balan^o hidrico por meio de rapidas rea^oes fisiolo- 
gicas. O comportamento posterior dependera da tolerancia a 
desseca^ao. A reincidencia de deficits hidricos provoca a dimi- 
nui^ao do potencial osmotico (acumula^ao de solutos, adapta- 
^oes morfologicas e osmorregula^ao), o que nao apenas altera o 
ponto de per da de turgor, como tambem aumenta a resistencia 
a desseca^ao. 

Fase 4. Aloca^ao de biomassa. Plantas submetidas a 
deficits hidricos reincidentes e de longa duraqao passam 
a apresentar um crescimento intensificado de raizes, fato 
possivel graqas a alocaqao de biomassa nas folhas. Com 
isso, ha um aumento no equilibrio a favor da aquisiqao de 
agua (exploraqao das camadas mais profundas do solo). 
A fase 5 inicia-se somente se os mecanismos das fases 1-4 
nao forem suficientes. 

Fase 5. Abscisao foliar, desbaste da vegeta^ao e morte 
de individuos vegetais. Caso a diminuiqao do IAF por 
meio desses processos nao seja suficiente para impedir 
os efeitos negativos do deficit hidrico, segue-se entao a 
fase 6. 

Fase 6. Substitui^ao da composi^ao das especies por 

novas, as quais possuem maior resistencia a seca. Essas 
poderiam ser especies com fenologia peculiar (“escape”, 
do ingles escape ), com raizes muito profundas, espe¬ 
cies suculentas (estrategia de “evitaqao”, do ingles avoi¬ 
dance strategy ) ou, ainda, com verdadeira tolerancia a 
dessecaqao. 

Os mecanismos de escape mais efetivos sao a abscisao foliar 
obrigatoria durante a seca e/ou a sobreviencia durante esse pe- 
riodo, como sementes, bulbo ou rizoma. Plantas suculentas e as 
com raizes profundas evitam o estresse fisiologico; em caso de 
seca prolongada, estas ultimas serao menos afetadas. Alem dis- 
so, plantas suculentas necessitam de pouca umidade (devendo, 
porem, ser regularmente suprida de agua), pois dependem to- 
talmente do seu proprio deposito de agua. Em caso de desseca- 
$ao do solo, suas raizes podem “renunciar” ao contato com ele, 
isolando a planta do substrato. A tolerancia a perda de agua va- 
ria muito; contudo, a maioria dos tecidos vegetais suporta uma 
perda de agua em torno de 50%. Resistencia verdadeira a seca, 
capaz de conduzir a desidrata^ao total, e um fenomeno raro em 
plantas superiores (“plantas de ressurrei^ao”, do ingles resurrec¬ 
tion plants ; por exemplo, especies de Vellozia ou Cyperus ou ou- 
tras nas mesmas familias), mas comum em liquens, algas aereas 
e musgos, podendo ocorrer tambem em pteridofitas (por exem¬ 
plo, a rosa-de-jerico, Selaginella lepidophyta) . Denominam-se 
peciloidricas, em oposi^ao as homeoidricas, todas as plantas 
que apresentem a estrategia de “evita^ao” da desseca^ao anterior- 
mente descrita. 

Sob condiqoes naturais, a fase 6 representa a res- 
posta de maior relevancia contra o deficit hidrico. Um 
conjunto de especies bem adaptadas tern menor necessi- 
dade das fases de 1 a 5, o que significa que nao ha inves- 
timento em uma maquinaria fotossintetica, a qual deve 


ser temporariamente desativada ou ate mesmo “descar- 
tada”. Isso explica por que, ao longo de um gradiente na¬ 
tural de disponibilidade de agua, sao encontradas para 
uma unica folha relativamente poucas diferenqas nos 
parametros de balanqo hidrico. Folhas de plantas do de- 
serto transpiram nao muito diferente do que aquelas de 
regioes umidas (exceto quando houver seca extrema) e 
encontram-se em menor numero, porem, com alta con¬ 
dutancia de agua. A longo prazo, o balanqo hidrico do 
ecossistema e regulado pelo IAF e pela composiqao de 
especies. A economia dos investimentos em folhas com 
alta condutancia esta estreitamente ligada a disponibili¬ 
dade de minerais e, com isso, ao balanqo de minerais do 
ecossistema (ver 12.6.3). 

Especialmente nas ultimas tres decadas, demonstrou-se que 
rea^oes estomaticas anteriormente consideradas negativas (no 
sentido de “sintoma” do estresse), na realidade, representam rea- 
^oes preventivas do sistema, sendo importantes nao apenas no 
momento da resposta, como tambem ao longo do tempo (fases 
1 e 2). Desse modo, uma diminui^ao nitida do potencial hidrico 
nao seria necessariamente sinal de estresse, mas sim consequen- 
cia da alta atividade (potencial hidrico reduzido como efeito da 
alta transpira^ao). Sob uma perspectiva ampla, essa resposta nao 
estaria relacionada a efeitos imediatos do estresse. Estudos rea- 
lizados com plantas de interesse agronomico, selecionadas para 
regioes secas, contribuiram bastante para essa concep^ao. Pas- 
sioura (1988), por exemplo, mostrou que, em regioes muito secas 
da Australia, cultivares de trigo com xilema da raiz “ruim” forne- 
ceram as melhores safras. Esse paradoxo se deve ao fato de que 
o deficit hidrico regular nas folhas (devido ao xilema com baixa 
condutancia) diminui o crescimento da planta durante o de- 
senvolvimento vegetativo, mas gar ante disponibilidade de agua 
no solo na epoca da flora^ao e da forma^ao das cariopses. As 
respostas supracitadas do tipo feed forward funcionam de modo 
muito semelhante, ou seja, tambem comprometem a planta em 
determinado momento, porem contribuem a longo prazo para o 
crescimento e a sobrevivencia de plantas perenes. A regula^ao es- 
tomatica tambem inclui barreiras aerodinamicas e dependentes 
do vento para as trocas gasosas na camada limitrofe da folha, o 
que, em ultima instancia, significa um tipo de controle da trans- 
pira^ao. Esses exemplos evidenciam tambem que a separa^ao da 
autoecologia e sinecologia - a qual era anteriormente comum - 
impede interpreta^oes conclusivas. Quase todas as respostas ao 
deficit hidrico acima descritas podem somente ser explicaveis, se 
considerados os efeitos sobre o ecossistema. 

12.5.3 Comportamento estomatico sob 
concludes naturais 


O grau de abertura estomatica e determinada tanto pelas 
influencias do balanqo hidrico acima descritas, como pela 
disponibilidade de luz, e por conseguinte, pela taxa fotos¬ 
sintetica (isto e, pelo nivel de C0 2 no interior da folha). 
A fotossintese retira o C0 2 contido no interior da folha, 
o qual, por sua vez, e reposto por C0 2 que se difunde do 
exterior para o interior da planta pelo complexo estoma¬ 
tico (ver 5.5.7). Enquanto o balanqo hidrico permitir, os 
estomatos ajustarao sua condutancia de modo a manter 
nos espaqos intercelulares da mesma (q), cerca de 70% da 
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concentragao de C0 2 exterior a folha (c a ). Quanto mais 
elevada a taxa fotossintetica (A), mais alta devera ser a 
condutancia para manter essa concentragao intracelular 
(razao q/c a ). Portanto, a troca de C0 2 e a difusao de vapor 
de agua estao intimamente conectadas, o que pode ser de- 
monstrado pela estreita relagao entre a taxa fotossintetica 
maxima para um nivel de C0 2 normal (A mdx ) e a condu¬ 
tancia estomatica maxima para o vapor de agua (g mdx ), 
a qual aumenta a medida que houver maior capacidade 
fotossintetica (Figura 12-14). 

A comparagao na Figura 12-14 evidencia casos extremos como, 
por exemplo, plantas herbaceas com alta taxa de crescimento e 
plantas pouco ativas de crescimento muito lento. Em contrapar- 
tida, este grafico oculta o fato de que para especies lenhosas do- 
minantes em grandes biomas da Terra, os valores medios obtidos 
para os parametros avaliados quase nao se distinguem, se essas 
especies estiverem em seu habitat natural e em uma amostra nu- 
mericamente suficiente. O valor medio global de g mdx referente 
a area foliar projetada de 151 especies lenhosas e de 218 ± 24 
mmol H 2 0 m~ 2 s _1 . A media para plantas herbaceas e para plantas 
de interesse agronomico e quase duas vezes maior e, para plan¬ 
tas CAM, substancialmente mais baixa. A condutancia minima 
(gmin) das folhas para o vapor de agua e fortemente determinada 
pela taxa de perda desse recurso atraves dos estomatos fechados, 
razao pela qual nao e correto falar em condutancia cuticular. O 
gm^ em relagao a g mdx varia entre 1/20 (especies herbaceas de 
sombra) e 1/300, ou valores ainda menores, no caso de suculen- 
tas (para a maioria das arvores e arbustos e de 1/40 ate 1/60, ou 
seja, entre 3-6 mmol m~ 2 s _1 ). 



Figura 12-14 Relagao entre taxa fotossintetica maxima (A m£ J e 
capacidade de transpiragao em plantas C 3 . Quando a disponibili- 
dade de agua for favoravel, havera uma correlagao linear entre a 
condutancia maxima da epiderme foliar (estomatos; g mdx ) e A mdx por 
unidade de area foliar (A ), independente da forma biologica (os 
pontos na figura representam comferas, arvores deciduas, arbustos, 
plantas herbaceas, gramineas, suculentas, etc.). Isso significa que 
a razao entre a concentragao de C0 2 nos espagos intercelulares e a 
concentragao externa a folha (Cj/c a ) e mantida em uma mesma faixa 
de valores (0,7-0,8). Esse efeito e considerado como um resultado 
da otimizagao evolutiva da perda de agua e da absorgao de C0 2 por 
um sistema de poros. (Segundo Korner e colaboradores, 1979.) 


As expressoes condutancia estomatica e condutancia da 
folha sao utilizadas como sinonimas, pois a diferenga existente 
entre o vapor de agua difundido apenas pelas fendas estomaticas 
e o que atravessa os estomatos e a cuticula, geralmente, e des- 
prezivel. A condutancia de difusao geo valor inverso da resis- 
tencia a difusao r. Por analogia a Lei de Ohm, ambos resultam 
da transpiragao por area Tr (“fluxo”) e da diferenga de vapor de 
agua entre a folha e o ar Aw (“tensao”; Lei de Difusao de Fick). 
Se no interior da folha o ar estiver saturado de vapor de agua, a 
pressao de vapor torna-se meramente uma fungao da tempera- 
tura. Comumente, sao utilizadas duas unidades de medida para 
g. Quando para g = Tr/Aw for considerado Tr com a unidade 
g H 2 0 m'V 1 e Aw, com g H 2 0 m” 3 , entao g sera representado 
por m s” 1 . Entretanto, se para Aw for adotado kPa H 2 0 kPa” 1 , g 
recebera, devido a essa especificagao adimensional do gradien- 
te de umidade do ar, a mesma unidade que Tr, ou seja, g H 2 0 
m“ 2 s _1 ou mmol m~ 2 s -1 . O importante e que, neste segundo caso, 
Aw resulta da diferenga de pressao de vapor de agua dentro e ao 
redor (pressao atmosferica) da folha. Com isso, os valores de g 
e as taxas de transpiragao calculados a partir de um Aw atual se 
tornam mais ou menos independentes da pressao do ar, a qual, 
por sua vez, influencia a difusao molecular (por exemplo, para g 
em locais com distintas altitudes). Essa e uma das razoes por que 
esta unidade (mmol m~ 2 s _1 , com Aw como base) esta sendo cada 
vez mais aplicada. 

Os resultados da interagao entre condigoes de umi¬ 
dade, radiagao e temperatura geram cursos diarios carac- 
teristicos do grau de abertura estomatica (condutancia; 
Figura 12-15). Durante as primeiras horas da manha, a 
abertura dos estomatos e principalmente controlada pela 
luz e pela fotossintese, sendo que a g mdx e atingida a uma 
determinada densidade de fluxo de fotons (PFD para plan¬ 
tas de sol e de cerca de 20-25% do total da radiagao solar). 
Quando o deficit de pressao de vapor de agua excede o va¬ 
lor critico (ver 12.5.2, pelo menos 8 hPa ou cerca de 65% 
da umidade relativa do ar a 20°C), isso passa a ser um fator 
determinante para a maioria das plantas lenhosas e provo- 
ca a diminuigao de g (em um dia ensolarado, por volta das 
10 horas). Para semelhantes condigoes climaticas, observa- 
-se que valores medidos pela tarde sao inferiores aqueles 
obtidos pela manha. Essas reagoes dependentes da hora 
do dia podem ser explicadas pela acumulagao de produ- 
tos finais da fotossintese e por um elevado nivel de ABA. 
O curso diario de g em plantas lenhosas exibe, portanto, 
um unico pico pela manha. As plantas herbaceas podem 
chegar a apresentar um segundo maximo de g quando a 
transpiragao voltar a diminuir, uma vez que essas plantas 
tambem reagem as condigoes climaticas do periodo vers- 
pertino. Sob tempo nublado e umido, somente PFD e o 
fator determinante. A condutancia tambem possibilita a 
entrada por difusao de gases prejudiciais as plantas (por 
exemplo ozonio) e, por essa razao, sao observadas menos 
injurias quando o ar esta seco ou sob deficit hidrico. 

Se as fendas estomaticas permanecerem por mais 
tempo abertas, as alteragoes em seu grau de abertura 
(para uma dada umidade de ar) provocam mudangas na 
transpiragao, mas relativamente pouca influencia sobre a 
fotossintese. Por essa razao, as plantas conseguem regular 
a transpiragao sob diversas condigoes, sem sofrerem con- 
sequencias proporcionais na fotossintese. Esses efeitos so 
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Figura 12-15 Representagao esquematica dos cursos diarios da 
condutancia da folha. Para condigoes favoraveis de tempo e umi- 
dade do solo nao demasiadamente baixa (potencial hidrico foliar 
antes do nascer do sol superior a -0,2 MPa), a condutancia da folha 
g (~ condutancia estomatica, pois a transpiragao cuticular e muito 
reduzida) estara de acordo com a crescente oferta de luz (fase I) 
nas horas de manha, ate atingir seu valor maximo. Se ocorrer urn 
deficit critico de vapor de agua no ar (vpd, cerca de 10 hPa), ha 
diminuigao de g, enquanto vpd continua aumentando (fase II). A 
tarde, sob condigoes climaticas iguais as do periodo matutino, g 
sempre e urn pouco mais baixo, diminuindo ainda mais no decorrer 
das horas (fato este dependente da hora do dia, da acumulagao de 
produtos finais nas folhas, do aumento passivo da concentragao de 
ABA, do aumento ativo da concentragao ABA a partir do sinal da 
raiz devido a dessecagao nas proximidades imediatas das raizes, da 
cavitagao do xilema, etc.; fase III). Como no curso diario os fatores 
determinantes de g se alternam, analises estatisticas para escla- 
recer a relevancia daqueles nao sao apropriadas sem a separagao 
porfases, como as acima descritas. Curva 1: alta umidade do solo 
e do ar; curva 2: alta umidade do solo, porem, baixa do ar (vpd > 10 
hPa); curva 3: situagoes de deficit hidrico no solo; seta: crescente 
estresse a seca. 


ocorrem de modo consideravel quando as aberturas das 
fendas forem bem reduzidas. Essa assimetria do efeito do 
grau de abertura estomatica sobre a fotossintese e a trans¬ 
piragao se deve ao fato de que o fluxo da transpiragao no 
interior da folha e impedido de modo expressivo apenas 
pelos estomatos, sendo que durante a absorgao de C0 2 , 
junto a difusao de gases, a resistencia das celulas do me- 
sofilo e 4 a 5 vezes maior para plantas C 3 (para plantas C 4 , 
a resistencia do mesofilo e bem menor). Se porventura as 
fendas estomaticas estiverem muito abertas, a resistencia 
estomatica - especialmente a de plantas C 3 - representara 
apenas uma pequena parte da resistencia total a absorgao 
de C0 2 . 

Para uma grande abertura estomatica, no entanto, o 
impedimento da troca de gases na camada limitrofe ae- 
rodinamica da folha assume um grande significado para 
as plantas. O tamanho da folha e a existencia de tricomas 
aumentam a resistencia da camada limitrofe - a qual esta 
ligada em serie com a resistencia estomatica - e reduzem, 
com isso, a efetividade da regulagao dos estomatos a medi- 


da que a abertura das fendas aumenta. Para uma reduzida 
abertura estomatica (tambem sob estresse hidrico devi¬ 
do a seca), esses fatores aerodinamicos, ao contrario, se 
tornam menos relevantes, quando considerada a difusao 
da agua; porem, eles regulam a temperatura da folha e a 
diferenga de vapor de agua pela conversao de calor, con- 
tribuindo, assim, indiretamente para um balango hidrico 
mais favoravel. Na maioria das plantas de regioes secas, 
por sua vez, os tricomas inexistem ou sao escassos, o que 
contradiz a ideia amplamente divulgada de que essas es- 
truturas serviriam como protegao a transpiragao. Uma re¬ 
sistencia maior da camada limitrofe (a qual esta em serie 
com a resistencia estomatica) reduz, de qualquer modo, a 
eficiencia da regulagao estomatica. 

12.5.4 Balanc^o hfdrico do ecossistema 


Com alta umidade no solo em florestas ou campos de 
zonas temperadas, em dias ensolarados de verao, sao 
transmitidos para atmosfera via evaporagao cerca de 4-5 
mm de agua (1 mm = 1 1 m~ 2 ). Esse valor deve ser sub- 
traido do conteudo de agua armazenada no solo, que, 
na pratica, disponibiliza agua para as plantas. O numero 
de repetigoes desse processo, ao longo de um periodo de 
condigoes climaticas favoraveis, depende da quantidade 
de agua contida no perfil de solo penetrado por raizes 
(comparar com Tabela 12-3 em 12.7.5.1). A profundidade 
do perfil, os eventuais “espagos mortos” delimitados pelo 
esqueleto do solo (rochas) e a participagao do volume 
de poros de tamanho medio determinam a reserva po- 
tencialmente disponivel. Para solos bem desenvolvidos 
e nao arenosos, assume-se um volume total de poros de 
50% (sendo a participagao mais elevada para porgao su¬ 
perior do solo e bem menor para horizontes mais profun- 
dos). Aproximadamente metade desse volume - ou seja, 
em torno de 250 mm de agua por 1 m de perfil de solo 
sem esqueleto - ja pode ser considerado como de “boa” 
disponibilidade. O restante do volume poroso do solo e 
composto por poros grandes (por exemplo, canais entre 
particulas formados pela movimentagao de minhocas), 
que permitem rapida drenagem, ou por microporos, cuja 
agua contida em seus interiores nao pode ser retirada pe- 
las plantas. Assim, se tal perfil fosse fortemente molhado, 
a evaporagao diaria poderia ocorrer por cerca de um mes 
e meio. Perfis menos profundos, elevadas proporgoes de 
rochas e solos arenosos com baixa capacidade de arma- 
zenamento de agua diminuem o periodo de tolerancia 
de um ecossistema a falta de precipitagao, ao passo que 
evidentes respostas estomaticas do tipo feed-forward (ver 
12.5.2, fases 1 e 2) o prolongam. A agua da precipitagao 
que escorre superficialmente ou fica retida na parte aerea 
da cobertura vegetal (interceptagao) e para o ecossistema 
um recurso perdido. 

Essas inter-relagoes podem ser descritas por meio da 

equagao do balango hidrico: 

N = E + Tr + I + A + dB 
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em que N e a precipita^ao total, a qual corresponde a soma da 
evapora^ao da superficie do solo E, da transpira^ao das plantas 
Tr, de perdas por intercepta^ao I, de outras perdas A (escoamen- 
to superficial e agua de infiltra^ao ate camadas profundas) e das 
altera^oes no acumulo de umidade do solo dB. Para um longo 
periodo de tempo (por exemplo, um ano inteiro), a varia^ao da 
umidade do solo liquida e igual a zero. E, Tr e I representam a 
evapotranspira^ao (ET) quando considerados juntos e deste 
modo, N = ET + A. 

Em comunidades vegetais fechadas, a interceptac^ao 
da precipitaqao influencia fortemente o balanqo hidri- 
co. Principalmente quando ha chuvas frequentes e pouco 
abundantes, grande parte da precipitaqao e retida pelas fo- 
lhas (de 1-2 mm cada vez que chove). Na Bacia Amazonica, 
cerca de l A da precipitaqao total anual (em torno de 2.000 
mm) e perdida por interceptaqao da cobertura vegetal, vo¬ 
lume praticamente igual a vazao do Rio Amazonas. A in- 
terceptaqao tambem e influenciada pela quantidade, forma 
e disposiqao das folhas e pelo IAF. Florestas densas de co- 
niferas interceptam o dobro de agua que areas de campos. 
Apos desmatamento ou corte, nao ha mais interceptaqao, 
aumentando assim, o escoamento superficial de agua. 

Na porqao umida de zonas temperadas, o total anual 
evaporado de agua (evapotranspiraqao, ET) e de aproxi- 
madamente 500 mm (valor maximo em locais mais quen- 
tes chega a 650 mm a” 1 ). Cerca de 70% da agua evaporada 
a partir da superficie continental e liberada por fendas nas 
folhas, o que destaca, assim, o papel importante da cober¬ 
tura vegetal para o balanqo hidrico. Essa contribuiqao sig- 
nificativa das plantas para a evapotranspiraqao ocorre es- 
pecialmente em periodos de seca, visto que seus sistemas 
de raizes conseguem alcanqar as reservas de agua no sub¬ 
solo, as quais nao se tornariam disponiveis para a evapo- 
raqao sem presenqa de vegetaqao (Tabela 12-3 em 12.7.5.1, 
ver tambem 12.1.2). Por outro lado, a vegetaqao favorece o 
desenvolvimento de solos com alta capacidade de armaze- 
namento de agua e, com isso, reduz o escoamento super¬ 
ficial. Em comunidades vegetais fechadas com favoravel 
provimento de agua, ha maior evaporaqao por unidade 
de area do que em corpos de agua abertos (por exemplo, 
lagos), devido a sua grande superficie, temperaturas ge- 
ralmente mais altas e melhor acoplamento aerodinamico 
a atmosfera. 

As fontes de agua da vegeta^ao podem ser comprovadas com o 
auxilio de deuterio, um isotopo pesado e estavel do hidrogenio 
(em agua “pesada”). A agua pesada evapora mais lentamente que 
a normal, pois o vapor de agua (e com isso, tambem as nuvens 
e chuva) sempre contem um pouco menos D 2 0 do que o len^ol 
freatico. Plantas com relativamente menos deuterio em seus teci- 
dos (o que pode ser comprovado por meio de um espectometro 
de massa) sao supridas por agua “recem-infiltrada” e proxima 
a superficie do solo, ao contrario das plantas em contato com 
o len<;ol freatico. O mesmo se aplica ao isotopo pesado e esta¬ 
vel do oxigenio ls O em rela^ao ao normal 16 0. H 2 ls O evapora 
lentamente e, por isso, se acumula em lagos. O conteudo de ls O 
encontrado nos sedimentos dos lagos - o qual e proporcional a 
intensidade de evapora^ao e, consequentemente, a temperatura - 
auxilia a paleoecologia na reconstru<;ao do clima do passado. Sob 
alta transpira<;ao, o isotopo de oxigenio mais pesado e tambem 


acumulado mais intensamente nos tecidos vegetais. Aliando-se 
esse fato a distin^ao do 13 C (ver 12.7.4), ha possibilidade de uma 
reconstru<;ao dos modos de controle dos balan^os hidrico e de 
carbono (por exemplo, com amostras de aneis anuais de arvores). 

O crescimento das plantas e o uso de agua por elas es- 
tao intimamente ligados. Para a produqao de 1 kg de massa 
vegetal (massa seca), sao necessarios de 500 a 1.000 litros de 
agua, sendo que plantas C 4 necessitam de cerca de 250-400 
1. Em regioes secas, plantas CAM utilizam particularmente 
pouca agua, mas o custo para a restrita troca de gases que 
realizam durante a noite e o crescimento pronunciadamente 
baixo. O conceito eficiencia no uso da agua (do ingles water 
use efficiency ; WUE) nao possui apenas um significado. A 
definiqao classica surgiu na agricultura, conceituando WUE 
como o rendimento utilizavel (por exemplo, cereais, feno) 
por unidade de agua usada em relaqao a superficie do solo 
(gramas de massa seca/litros de agua). Se, como no caso dos 
cereais, cerca de 50% da massa vegetal for atribuida ao grao 
(do ingles harvest index), o uso de agua calculado para o 
rendimento corresponde ao dobro do que aquele estimado 
para a biomassa. Tanto o gasto inevitavel de agua por meio 
da evaporaqao da superficie do solo como as perdas por in- 
tercepqao tambem estao incluidos nesse conceito (impor¬ 
tante para cultivos com irrigaqao). Muito mais tarde, WUE 
passou a ser adotado por fisiologistas que estudam as tro- 
cas de gases, mas definido como quociente da fotossintese 
e transpiraqao foliares (mmol/mol) que ocorrem simulta- 
neamente. A existencia paralela dos dois conceitos ja causou 
muita confusao e sempre exige um previo esclarecimento 
sobre qual abordagem sera assumida. Alem disso, o ter- 
mo “eficiencia” e ambivalente se considerada a perspectiva 
ecologica, pois tern de ser feita a distinqao entre a enfase na 
produqao de biomassa e a persistencia de uma determinada 
comunidade (por meio da aptidao, ver 11.1). Como sugeri- 
do por Larcher (2003), seria mais adequado o uso do termo 
neutro “coeficiente”, tendo-se, assim, o coeficiente do uso da 
agua (WUC, do ingles water use coefficient; analogo ao ni- 
trogenio, ver 12.6.3). 


12.6 Balarx^o de nutrientes 


Os nutrientes das plantas, a exceqao daqueles contidos na 
agua e no C0 2 , podem ser separados em dois grupos: o pri- 
meiro e formado pelos denominados elementos minerais, 
portanto, elementos que originalmente provem do mate¬ 
rial inorganico da rocha-mae contido no solo (ou oriundo 
de areia fina em suspensao); e o segundo e constituido pelo 
nitrogenio, que, embora originario da atmosfera, devido a 
ciclagem de nutrientes ocorre na mesma soluqao do solo 
que os verdadeiros minerais. Por essa razao, muitas vezes 
tambem e aplicado o termo elemento mineral para as for¬ 
mas soluveis e inorganicas (mineral) do nitrogenio (NO x ~ 
e NH 4 + ). Qualquer nutriente pode ter um efeito limitante 
para o crescimento vegetal, desde que esteja escasso. To- 
davia, em geral, sao o nitrogenio e o fosforo cujas dispo- 
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nibilidades na natureza sao criticas. Por isso, o foco desta 
seqao sera o papel de cada um desses dois elementos no 
ecossistema, com enfase no nitrogenio. A importancia dos 
demais nutrientes as plantas e os processos quimicos que 
formam a base do ciclo do nitrogenio, sao considerados em 
5.2, 5.6 e 8.2. 

12.6.1 Disponibilidade de nutrientes 
no solo 


A quantidade de nutrientes realmente a disposiqao de 
uma planta ou uma comunidade vegetal nao corresponde 
necessariamente aquela estocada no solo, mas sim aque- 
la disponivel. Muitas vezes, apenas uma porqao muita 
reduzida dos nutrientes ocorre sob forma disponivel as 
plantas. Em substratos artificials (ou em hidroponia), a 
disponibilidade frequentemente e igual a concentraqao 
na soluqao do substrato, o que nao e valido para sistemas 
com ciclagem natural de minerals e com vegetaqao natu¬ 
ral. Sob essas condiqoes, uma analise dos nutrientes em 
extrato aquoso de solo (solo dissolvido em agua) indica 
muito pouco ou ate mesmo nada a respeito da real dispo¬ 
nibilidade. Ingestad (1982) comprovou, por meio de expe¬ 
riments com soluqoes nutritivas, a capacidade das raizes 
de absorver sais minerals em concentrates bem baixas 
- proximas ao limite de detecqao por metodos convencio- 
nais de analise. Contudo, se os sais minerals absorvidos 
pelas plantas forem continuamente repostos, mesmo sob 
tao baixas concentrates, havera um crescimento vegetal 
praticamente exponencial. 

Essa observaqao serviu como prova altamente rele- 
vante do ponto de vista ecologico de que e a taxa de adi- 
^ao de nutrientes (do ingles, nutrient addition rate) e nao 
a concentraqao do elemento no substrato que determina 
a taxa de crescimento quando essa concentraqao estiver 
acima de um limite inferior relativamente baixo. Ingestad 
(1982) demonstrou que a partir da taxa da adiqao de nu¬ 
trientes consegue-se “ajustar” a taxa de crescimento (em 
um quimiostato) e tambem mostrou que a concentraqao 
na soluqao so aumenta se forem adicionados mais nutrien¬ 
tes do que a planta consegue absorver. Essas relates nao 
sao validas na mesma proporqao para todos os minerals, 
mas esse principio e o ponto crucial para a compreensao 
da ciclagem de nutrientes na natureza, sendo ao mesmo 
tempo uma importante fonte para equivocos na compa- 
raqao entre sistemas agricolas e naturais. Nos primeiros, 
por razoes praticas, suprimento e demanda sao desaco- 
plados em determinadas fases, provocando o excesso 
de nutrientes na solu^ao do solo e no lenqol freatico. Ja 
nos segundos, a disponibilidade (devido principalmente 
a decomposito por microrganismos) e a absorqao estao 
estreitamente ligadas, permitindo um crescimento exube- 
rante - ate mesmo quando a soluqao do solo contiver mui¬ 
to pouco nutriente ou se um relato agronomico de analise 
diagnosticasse escassez de nutrientes no solo. Em condi- 
qoes experimentais, sob umidade e temperatura constan- 
tes, e possivel registrar, para cada tipo de solo, a liberaqao 


de compostos nitrogenados inorganicos, a qual e regulada 
por microrganismos. Neste processo, resultam como pro- 
duto da mineraliza^ao em solos bem arejados e que vao 
de levemente acidos ate neutros, principalmente ions de 
nitrato (N0 3 ~), enquanto em solos acidos dos tipos humus 
bruto e moder *, sobretudo os ions de amonio (NH 4 + ). 

A estreita rela^ao entre a libera^ao e a absor^ao de nutrientes e 
melhor exemplificada pelas florestas tropicais pluviais primarias 
em solos antigos e altamente lixiviados, como e o caso da regiao 
amazonica, cuja agua escoada apos fortes chuvas praticamente 
chega a qualidade de agua destilada. O sistema e o ciclo de nu¬ 
trientes sao fechados de forma tao perfeita, que eventuais perdas 
de minerals oriundos do solo do sistema podem ser suficiente- 
mente equilibradas por particulas de poeira provenientes do de- 
serto do Saara (transportadas pelo vento), como foi comprovado 
por Bergametti e Dulac (1998). A estreita relato acima citada 
e causada por microrganismos de vida livre e pelos simbioticos 
(micorrizas), os quais representam, de certa forma, a “argamassa” 
do sistema. Sob clima fortemente sazonal, essa relato e tempo- 
ralmente desfeita, visto que a oferta e a demanda nao sao sincro- 
nizadas. Nesses casos, os estoques intermediaries de nutrientes 
no solo possuem um papel importante (trocas ionicas, forma^ao 
de estruturas complexas, biomassa microbiana). 

A quantidade de todos os elementos, com exeeqao do 
nitrogenio, em um dado ecossistema e finita (desconsideran- 
do-se a entrada de particulas em suspensao), uma vez que e 
determinada pelas reservas remanescentes na rizosfera e na 
biomassa. Quando a maior parte desses elementos se encon- 
tra na biomassa (como em algumas florestas tropicais), apos 
uma queimada ha um alto risco de se perder os recursos mi¬ 
nerals do sistema - acumulados por milenios. Ja o suprimen¬ 
to de nitrogenio, por sua vez, devido a fixaqao microbiana do 
nitrogenio atmosferico, pode teoricamente ser obtido de um 
estoque infinito (ver 8.2.1). Mas, para isso, os fixadores de 
nitrogenio necessitarao de quantidades substanciais de fos- 
fato, motivo pelo qual os balan^os de nitrogenio e de fosforo 
estao relacionados entre si ja neste nivel. 

Embora haja nutrientes trocaveis no solo, a sua dis¬ 
ponibilidade depende tambem da umidade do solo. A 
desseca^ao bloqueia tanto a disponibiliza^ao microbiana 
de nutrientes quanto o seu transporte na matriz do solo. 
A seca causa escassez de nutrientes e, na maioria das ve¬ 
zes, e dificil avaliar se o maior problema e o deficit hidrico 
ou o bloqueio de nutrientes. Com o auxilio do elevador 
hidraulico (do ingles, hydraulic lift ; ver 12.6.4), pequenas 
quantidades de nutrientes podem ser mobilizadas proxi¬ 
mo a superficie de raizes finas. A transpira^ao e consi- 
derada insignificante para o transporte de nutrientes nas 
plantas, ao contrario de hipoteses mais antigas (ver 5.3.4). 
O fluxo de massa necessario no xilema pode ser garan- 


* N. de T. Humus bruto (ou mor) e uma forma de humus com a ma¬ 
teria organica decomposta apenas parcialmente e corresponde a so¬ 
los com baixa atividade biologica, devido a condi^oes climaticas des- 
favoraveis (frio, alta pluvosidade) e vegeta^o pobre em nitrogenio, 
a qual geralmente se encontra sobre rocha silicosa. Moder e a forma 
de humus intermediary entre o mor e o mull (pertencente a humus 
elaborado, ou seja, solos com intensa atividade biologica e material 
organico totalmente humificado ja na sua superficie). 
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tido pela concentragao de agucar no floema e pelo fluxo 
oposto de agua induzido assim no xilema (Schurr, 1999; 
Tanner e Breevers, 2001). Esse mecanismo explica a razao 
pela qual plantas, como muitas samambaias, especies de 
florestas ombrofilas ou macrofitas submersas (Pedersen e 
Sand-Jansen, 1993), nao sofrem de escassez de nutrientes 
em ambientes permanentemente umidos (nao ha trans- 
piragao). 

No caso de corpos de agua, a quantidade, a composi- 
gao e o ritmo anual dos mundos vegetais bentico e planc- 
tonico sao determinados pelo teor de nutrientes no meio 
- principalmente o de nitrogenio e o de fosforo. 

Como exemplos para aguas ricas em nutrientes, eutroficas e com 
elevada produtividade, podem ser citados para ambientes mari- 
nhos: o “oceano verde” (especialmente em zonas costeiras a oeste 
dos continentes, por exemplo no Peru ou na Africa Ocidental, 
onde o vento desloca as aguas superficiais pobres em nutrientes, 
as quais sao repostas por aguas profundas ricas em nutrientes; ou 
ainda, nos mares articos e antarticos com forte movimentagao 
da agua devido a sazonalidade e as temperaturas), os recifes de 
corais, os manguezais proximos a costa, planicies entremares* e 
desembocaduras de rios (planicie inundavel aluvial) com ade- 
quado fornecimento de nutrientes oriundos da terra firme. Ja 
para ambientes de agua doce, tem-se os lagos pecilotermicos em 
regioes mais baixas que apresentam ressurgencia na primavera e 
outono e os rios com muitas particulas em suspensao. Por outro 
lado, existem corpos de agua com baixo conteudo de nutrientes, 
ou seja, que vao de meso- a oligotroficos e apresentam de media 
a baixa produtividade, por exemplo, o “oceano azul” sem aguas 
profundas subindo a superficie (como em partes do Mar Medi- 
terraneo ou no centro-sul do Atlantico), os lagos e riachos frios 
em montanhas, alem das aguas distroficas de turfeiras (com alto 
teor de substancias humicas e pH entre 3,5 e 5). 

Em aguas pecilotermicas (como em mares e lagos de zonas 
temperadas) e apos a ressurgencia na primavera, o fitoplancton 
atinge valores maximos devido ao suprimento favoravel de nu¬ 
trientes (bem como relates apropriadas de luz e temperatura). 
Esses valores diminuem no verao em virtude da utilizagao des¬ 
ses nutrientes, aumentam um pouco novamente no outono com 
a movimentagao das aguas e chegam a um minimo no inverno. 
Como resultado da absorgao de C0 2 , uma parte das plantas aqua- 
ticas autotroficas (macrofitas em aguas doces com pH alto) forma 
depositos de calcario (por exemplo, pedras calcarias porosas como 
tufo e marga), sendo que, em vez do bicarbonato de calcio bastan- 
te soluvel, as plantas utilizam o carbonato de calcio pouco soluvel: 

Ca(HC0 3 ) 2 -» CaC0 3 + H 2 0 + C0 2 

Em corpos de agua com grande quantidade de organismos e res¬ 
surgencia insuficiente, nas zonas mais profundas e como conse- 
quencia da agao de decompositores heterotroficos, muitas vezes 
desenvolvem-se camadas com baixo conteudo ou totalmente 
desprovidas de oxigenio ou depositos de sapropel, no qual ape- 
nas poucos organismos anaerobios especialistas (em particular 
bacterias) conseguem existir. 


*N. de T. Como, por exemplo, o wattenmeer nas costas oeste da 
Dinamarca, noroeste da Alemanha e Holanda, caracterizado pelo 
forte recuo do mar. Esse tipo de ecossistema encontra-se em areas 
costeiras quase sem declive, que, durante a mare baixa, apresentam 
extensas areas expostas. 


12.6.2 Fontes e drenos de nitrogenio 


O balango de nitrogenio ocupa uma posigao de destaque 
no balango de nutrientes. As plantas apresentam apro- 
ximadamente dez vezes mais nitrogenio que fosforo. A 
quantidade de nitrogenio nos tecidos e proporcional a de 
proteinas. Um valor aproximado para esse teor proteico 
pode ser obtido, se o percentual de nitrogenio com base 
na seca massa for multiplicado por 6,25. A concentragao 
de proteinas nos tecidos secos em estufa oscila entre cerca 
de 1% em amostras lenhosas e 25% em folhas de plantas 
herbaceas de crescimento rapido. Ja em folhas de arvores 
estivais, essa concentragao e de mais ou menos 13-15% 
(2-2,5% N), enquanto em folhas de perenifolias (aciculas), 
na maioria das vezes, e somente metade desse valor (Ta- 
bela 12-1). No endosperma de graos, a concentragao de 
proteinas e praticamente de 13% (isto e, cerca de 2% N). 

Em razao do papel central do nitrogenio no metabolismo vegetal, 
as analises desse elemento sao as mais frequentes na pesquisa em 
ecologia. Ate o final da decada de 1980, predominava o uso do 
tao conhecido metodo de Kjeldhal. Esse procedimento e funda- 
mentado na digestao do nitrogenio por acido sulfurico sob alta 
temperatura (em torno de 320°C), seguido de sua neutraliza^ao 
por NaOH e simultanea destila^ao da amonia liberada e, por fim, 
e realizada uma titula^ao com bases fracas (nitrogenio total = “ni¬ 
trogenio de Kjeldahl”). Atualmente, sao aplicados, sobretudo, me- 
todos fisicos de comprova^ao (analisadores elementares). Dentre 


Tabela 12-1 Concentragao de nitrogenio foliar (% N) e area foliar 
especffica (AFE) nos mais importantes biomas e em 
plantas cultivadas 

Tipos de plantas e de vegetagao % N AFE 

Especies herbaceas 


Dicotiledoneas de lavouras 

3,8 

24 

Cereais 

3,4 

25 

Campo temperado 

2,6 

17 

Campo tropical 

1,1 

- 

Especies lenhosas 



Floresta estacional tropical 

2,7 

14 

Floresta letifoliada temperada 

2,0 

12 

Floresta perenifolia tropical 

1,7 

10 

Floresta perenifolia temperada 

1,3 

6 

Floresta de lauraceas subtropical 

1,1 

4 

Bosque de arbustos esclerofilos 

1,1 

7 

Confferas perenifolias 

1,1 

4 

Valores medios para 5-40 (frequentemente cerca de 10) especies caracte- 
rfsticas (erro-padrao ± 8% para Ne± 15% para AFE). N dado em % de massa 
seca, AFE em m 2 de area foliar por kg de massa foliar seca. (Segundo E.-D. 


Schulze e colaboradores.) 
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sses, aquele mais utilizado baseia-se na digestao de um elemento 
pela sua queima a uma temperatura superior a 500°C em oxigenio 
puro, sendo concluida por uma analise de gases, em que se utiliza 
helio como gas de arraste (por exemplo, analisadores de CHN, os 
quais indicam a quantidade do elemento em porcentagem da mas- 
sa seca). A utilizagao desses metodos fisicos requer, por analise, 
apenas alguns poucos miligramas de po do vegetal. 

A maior parte do nitrogenio para o crescimento ve¬ 
getal anual e proveniente da ciclagem ( recycling ), ou seja, 
da decomposigao de substancia vegetal por microrganis- 
mos (exceto em solos muito jovens e com desenvolvimen- 
to pedologico incipiente). Assim, em solos bem aerados, 
moderadamente acidos a neutros, as formas reduzidas do 
nitrogenio oxidam aos poucos (ver Nitrosomonas , Nitro- 
bacter ), podendo ser novamente disponibilizadas na for¬ 
ma de nitrato, ou ainda sair do sistema em porgoes muito 
pequenas na forma de gas do riso (ou gas hilariante, N 2 0) 
ou como N 2 (Figura 12-16). 

Em solos fortemente acidos ou umidos, o nitrogenio 
soluvel ocorre, em sua grande parte, sob a forma de amonio. 
Sob essas condigoes, muitas plantas tambem podem absor- 
ver compostos organicos nitrogenados livres (por exemplo, 
na tundra). As fontes atmosfericas para compostos nitro¬ 
genados soluveis sao os processos de oxidagao na atmosfe- 
ra (relampagos, fogo) e, mais recentemente, compostos de 



Figura 12-16 0 nitrogenio no ecossistema. A Sistema sem aporte 
elevado de nitrogenio por agoes antropicas, mas com entrada natu¬ 
ral de N 2 por fixagao livre e simbiotica de nitrogenio, bem como a de 
N0 X dissolvido na chuva, que e proveniente de relampagos, queimadas 
naturais e vulcanismo. Entrada e saida praticamente mantem o equi- 
librio. B Ecossistema com elevadfssima entrada de nitrogenio a partir 
de fontes antropicas. Aqui assume-se que o sistema ja esteja conside- 
ravelmente saturado de nitrogenio e que apenas uma pequena parte 
desse nutriente adicional e incorporada ao ciclo do nitrogenio (aumen- 
to em biomassa, elevado pool de nitrogenio no humus). A maior parte 
desse elemento sai do sistema (lengol freatico, elevadas emissoes de 
gases-estufa nitrogenados). Valores em kg N ha" 1 a" 1 ; o estimado para 
a entrada de nitrogenio em B corresponde aproximadamente aos valo¬ 
res atuais em regioes industrializadas. 


NO x resultantes de processos de combustao pela atividade 
antropica. A amonia das fezes tambem chegou a ser uma 
fonte atmosferica relevante. As cianobacterias de vida livre, 
por sua vez, representam uma terceira fonte, enquanto os 
sistemas simbioticos, uma quarta (ver 8.2, bacterias do gru- 
po dos rizobios estabelecidas dentro de nodulos de raizes de 
leguminosas; simbioses com fungos especiais). Em sistemas 
“maduros” (em estagios avangados da sucessao ecologica), 
a fixagao de nitrogenio atmosferico possui um papel qua- 
se irrelevante para atender a demanda anual, mesmo com 
a presenga de leguminosas; porem, tal fixagao e importante 
para a manutengao da reserva (pool) desse elemento ao lon- 
go do tempo. Comparadas a ciclagem de nitrogenio, todas 
as outras fontes desse elemento sao de importancia relati- 
vamente baixa em ecossistemas pouco influenciados pela 
agao humana e devem apenas compensar eventuais perdas 
existentes no sistema (a conhecida liberagao de nitrogenio 
gasoso, perdas por aguas de percolagao ou herbivoria) e a 
fixagao no humus no solo. Em florestas de zonas tempera- 
das, a demanda anual de nitrogenio de fontes externas ao 
sistema para um balan^o equilibrado desse elemento e, em 
media, de 5-6 kg N ha -1 . Em contrapartida, em areas indus- 
triais a entrada de nitrogenio de fontes antropicas pelo ar 
atinge, atualmente, 20-30 kg N ha -1 a" 1 (valores extremos ate 
100) - sendo essa uma das razoes pelas quais tanto nitrato e 
encontrado nos lengois freaticos nessas regioes (ver 12.6.5). 

Uma consideravel fonte (do ingles source) de minerals 
(e de nitrogenio) e, por conseguinte, dreno (do ingles sink), 
e a transference horizontal de nutrientes na paisagem, a 
qual pode ser direcionada ou difusa. Exemplos para a trans¬ 
ference direcionada sao: o transporte da serapilheira de lu- 
gares mais elevados (cumes de montanhas) para areas mais 
baixas (planicies), a dissipagao da serapilheira na diregao 
principal do vento ou o transporte sistematico de nutrien¬ 
tes por animais e pessoas (como, por exemplo, transporte 
de clareiras para dentro das florestas devido a caga, ou his- 
toricamente, pelo uso da serapilheira oriunda de florestas 
em estabulos e posteriormente, distribuida em lavouras). 
Ja o transporte difuso surge a partir da maior possibilidade 
de que uma particula de nutriente (proveniente de um sis¬ 
tema rico em nutrientes) alcance um sistema pobre, do que 
o contrario. Por muitos anos, esses fluxos de nutrientes de 
areas-fontes para areas-drenos (ou sumidouros) foram so- 
mados, o que contribuiu para a formagao de um mosaico de 
disponibilidade de nutrientes na paisagem. 

Muitas plantas longevas crescem “por empurroes” e, 
com isso, a maior parte dos nutrientes e do nitrogenio ne- 
cessarios para seu crescimento procede de reservas nos 
proprios tecidos, o que tambem vale para o surgimento das 
folhas na primavera em regioes com invernos rigorosos. 
Nesse caso, o investimento em nutrientes e sua absorgao 
encontram-se temporalmente distantes um do outro. 

Os principals drenos de nitrogenio no ecossistema 
sao a biomassa e o humus do solo. O significado do hu¬ 
mus como um armazenador de nitrogenio torna-se mais 
saliente a medida que se segue em diregao aos polos, apre- 
sentando minima relevancia em florestas tropicais pluviais 
(devido a quantidade baixa de humus por m 2 ). A concen- 
tragao de nitrogenio em humus e aproximadamente tres 
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Figura 12-17 Liberagao de nitrogenio na agua de 
escoamento superficial, apos desmatamento em 
New Brunswick (EUA). A concentragao maxima 
de nitrato encontrada no riacho que drena a area 
corresponde a uma perda mensal de aproximada- 
mente 5 kg N ha" 1 . 0 valor total para o primeiro 
ano apos o corte raso atingiu cerca de 70 kg N 
ha" 1 . (Segundo Krause, 1982.) 


vezes maior que em folhas, e 10-20 vezes maior que na ma- 
deira. Esse fato surpreendente esta relacionado com a in- 
corporagao de grande parte do nitrogenio do solo em com- 
postos aromaticos e em peptideos, para os quais a relagao 
C/N fica em torno de 15. Essas formas de nitrogenio quimi- 
camente fixados nao estao disponiveis para as plantas e sao 
pouco acessiveis tambem para os microrganismos. Uma vez 
fixado na fragao de humus, o nitrogenio permanece afas- 
tado do ciclo por um longo tempo. A humificagao, isto e, 
a fixagao de carbono no solo sob a forma de complexos de 
acidos humicos e de peptideos, compete, assim, com a de- 
manda de nitrogenio das plantas. No entanto, essas reservas 
podem ser ativadas se houver disturbios mecanicos pesa- 
dos no solo ou adubagao com calcario (adigao de bases). O 
desmatamento tambem inicia processos de decomposigao 
dessas estruturas, que aumentam a entrada de nitrogenio 
nos rios (Figura 12-17) e tambem fornecem esse nutriente 
durante o ressurgimento da floresta (Figura 12-18). 

12.6.3 Estrategias de investimento em 
nitrogenio 


A economia dos investimentos em nitrogenio e um dos 
temas centrais da ecologia vegetal funcional. Junto as in- 


fluencias externas, o lugar e a duragao do investimento, 
alem da quantidade de nitrogenio a ser investida, deter- 
minam o sucesso de uma especie. Tecidos com elevado 
conteudo de nitrogenio (= proteinas) caracterizam-se 
por uma alta atividade metabolica (fotossintese, respira- 
gao, formagao de novos tecidos; Figura 12-19), mas, por 
essa mesma razao, sao muito atrativos para herbivoros. A 
perda antecipada desses tecidos por disturbios e um fator 
bem grave. A relagao entre fotossintese maxima A mdx e a 
quantidade de nitrogenio por unidade de area foliar e tao 
estreita (e linear) para determinados tipos morfologicos 
foliares, que A mdx pode ser prevista a partir de dados de 
nitrogenio com uma probabilidade de erro relativamen- 
te baixa (Figura 12-20). Em virtude da intima e tambem 
linear relagao entre A mdx e g mdx (maxima condutancia esto- 
matica para o vapor de agua; Figura 12-14), tem-se, por- 
tanto, como resultado uma dupla dependencia. 

A quantidade de nitrogenio por unidade de area foliar 
tambem esta diretamente correlacionada com a area foliar 
especifica (AFE; do ingles specific leaf area) ou a seu valor 
invertido, a massa foliar por area (MFA; do ingles leaf mass 
per area; expressa em: g m~ 2 ) (Figura 12-21). Folhas que de- 
senvolvem uma pequena area foliar por g de materia seca 
contem (em % de materia seca) menos nitrogenio e mais 
carbono sendo, com isso, menos atrativas aos herbivoros. 



Figura 12-18 Reconstituigao dos estoques 
de nitrogenio na biomassa de uma floresta de 
espruce na Austria, apos corte raso. A partir do 
surgimento de um dossel fechado (apos cerca de 
25 anos), o seu estoque de nitrogenio permane¬ 
ce constante, enquanto o dos troncos continua 
aumentando. A figura mostra que em uma flores¬ 
ta com idade de 100 anos, aproximadamente a 
metade dos estoques totais de nitrogenio arma- 
zenado na biomassa encontra-se em galhos com 
acfculas. (Segundo Glatzel, 1990.) 
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Figura 12-19 Distribuigao de nitrogenio nas folhas da copa de 
Eucalyptus grandis. A zonagao possui as seguintes causas: na parte 
superior da copa e acima dela ha mais luz disponivel; assim, tais folhas 
de sol apresentam uma capacidade fotossintetica mais alta e, portan- 
to, mais protefna. Por outro lado, folhas no interior da copa recebem 
menos luz, sao mais antigas e, por isso, muitas vezes tambem mais 
escleromorficas; o nitrogenio e “dilufdo” devido a maior quantidade de 
carbono, a area foliar especifica (AFE) tambem e menor e a demanda 
em rubisco, reduzida. (Segundo Leuninge colaboradores, 1991.) 


50 r 


40 - 


30 - 


20 - 


10 - 


o 0 


Plantas de lavouras 
(Triticum, Oryza, Raphanus) 



cjQ. 


23-30 

Plantas 

herbaceas 15 _ 30 

nativas \ “Jo 

Especies \ '-5, 

lenhosas 10 - 15 , 

estacionais 
Especies 
perenes 
latifoliadas e 
comferas 
Especies com 
rigidez foliar 
extrema , 


4-8 

I 

T 

3-4 


100 200 300 400 

Conteudo de nitrogenio na folha (mmol m -2 ) 


Figura 12-20 Relagao entre a capacidade fotossintetica, conteudo 
de nitrogenio na folha e area foliar especifica. Entre o conteudo de 
nitrogenio por unidade de area foliar e a maior taxa fotossinteti¬ 
ca (para urn teor normal de C0 2 atmosferico) existe uma estreita 
relagao linear. Porem, a inclinagao da reta diminui com a redugao 
da area foliar por grama de peso seco (AFE, m 2 kg" 1 ). Folhas com 
pequena AFE geralmente sao mais espessas e/ou duras e de vida 
mais longa. Nelas, ha uma quantidade relativamente grande de 
carbono fixado a estruturas nao fotossintetizantes. (Segundo Ch. 
Korner, a partir de dados de diversos autores.) 


herbivoria, decomposigao de folhas da serapilheira e ciclo 
de nitrogenio do ecossistema (Figura 12-22). 


Por outro lado, essas folhas realizam menos assimilagao e 
sao “mais cams” quanto ao investimento de carbono por 
superficie. Folhas mais espessas (baixo AFE), no entanto, 
geralmente possuem maior superficie interna (paredes ce- 
lulares com cloroplastos, que confinam o ar dentro do espa- 
go intercelular) que as estreitas. Como a disponibilidade da 
enzima rubisco por cloroplasto varia pouco, tem-se como 
resultado, dentro de uma especie ou de tipos morfologicos 
semelhantes, uma correlagao entre a superficie do mesofilo 
dotada de cloroplastos por g de massa seca foliar e a taxa de 
crescimento relativo de uma planta (Evans, 1998). 

E evidente que a diferenga de investimentos em folhas 
(AFE, nitrogenio) so pode ser equilibrada pela longevida- 
de funcional. Folhas com baixo conteudo percentual de 
nitrogenio e alto de carbono por superficie devem ser ati- 
vas por mais tempo para equilibrarem suas taxas de fotos- 
sintese baixas com seus proprios “custos de carbono”, bem 
como para proporcionar fotossintatos aos demais investi- 
mentos da planta como um todo. Essas folhas sao, portan- 
to, longevas (folhas escleromorficas, aciculas perenes de 
comferas). Folhas com alto AFE e elevada concentragao 
de nitrogenio (em %; Tabela 12-1 em 12.6.2), por outro 
lado, tern vida curta e apos poucos dias se tornam “amor- 
tizadas” (especies herbaceas). Folhas diferentes sao tam¬ 
bem decompostas com diferente rapidez, quando consti- 
tuirem a serapilheira (apos a senescencia natural). Dessa 
maneira, o tipo de folha determina tambem a velocidade 
de ciclagem de nitrogenio no sistema. Assim, resulta uma 
dependencia multidimensional da fotossintese, balango 
hidrico, longevidade funcional, riscos de predagao por 


Algumas dessas relagoes sao tao consistentes que possuem va- 
lidade para todos os habitats e formas biologicas, como foi de- 



Figura 12-21 Relagao entre investimento em nitrogenio e em carbo¬ 
no nas folhas. Para determinados tipos morfologicos de folhas, a rela¬ 
gao entre nitrogenio por area foliar e materia seca por area foliar (mas¬ 
sa foliar por area; MFA = 1 /AFE; do ingles leaf mass per area, LMA) e 
linear, independente da especie vegetal. 0 agrupamento ao longo de 
regressoes discretas esta relacionado com semelhantes longevidades 
desses tipos foliares (semelhantes concentragoes de nitrogenio em 
% de peso seco e tempo de amortizagao, ou seja, intervalo de tempo 
ate que uma folha tenha equilibrado seus proprios “custos de constru- 
gao”). A redugao dos valores percentuais de nitrogenio pela crescente 
longevidade foliar pode apresentar duas causas: conteudo reduzido 
de nitrogenio no protoplasto ou maior massa de parede celular para 
um protoplasto igualmente bem provido desse nutriente. Em geral, as 
duas explicagoes sao validas. (Segundo Korner, 1989.) 
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monstrado por Reich e colaboradores (1998) em varios exemplos 
(Figura 12-23). E valido como regra geral que folhas longevas 
com alto teor de carbono e com baixa taxa de assimilagao sejam 
mais frequentes em fases sucessionais mais avangadas, a menos 
que isso nao seja limitado pela sazonalidade (especies decidu- 
as em regioes de inverno rigoroso). Quanto mais tempo os nu- 
trientes permanecem na folha, menores sao os riscos de perda 
para fora do sistema. O crescente sombreamento provocado pela 
propria planta, por sua vez, tambem estabelece limites na dura- 
gao de uma folha. A maior longevidade funcional das folhas fre- 
quentemente vincula-se a um crescimento total mais lento ou a 
baixos valores maximos de IAF. Comunidades vegetais em fases 
sucessionais iniciais (ruderais) sao compostas por plantas anuais 
de crescimento rapido com folhas delgadas, ricas em nitrogenio, 
que rapidamente enfraquecem e, apos a morte, tambem podem 
ser rapidamente decompostas. Algumas especies com folhas de 
vida muito longa (por exemplo, coniferas) ainda mantem folhas 
antigas na copa por certo tempo, mesmo quando elas ja nao 
contribuem consideravelmente para a produtividade liquida de 
carbono devido ao sombreamento por folhas mais novas. Nesse 
estagio, as folhas antigas representam um “pool vivo” de nutrien- 
tes, de onde esses elementos podem ser retirados conforme a de- 
manda (por exemplo, a brotagao na primavera, a perda de folhas 



Figura 12-22 Papel central do nitrogenio nas caracteristicas folia- 
res. A concentragao de nitrogenio na folha coordena ou condiciona 
varias alteragoes na propria folha, na planta e no ecossistema. Esta 
representagao esquematica mostra algumas relagoes especialmen- 
te importantes. As setas indicam a diregao do efeito, enquanto as 
cargas (+ ou -) marcam a diregao da reagao, quando o nitrogenio 
for aumentado e a taxa de crescimento da planta subir. As cargas 
se invertem, se o nitrogenio, e, por conseguinte, a taxa de cresci¬ 
mento diminuirem. Neste caso, a relagao com a taxa de crescimento 
apenas sera valida dentro de um mesmo tipo morfologico de folha, 
como foi comprovado pelo crescimento igualmente rapido exibido 
por plantas lenhosas estivais e por perenifolias. A suposta influencia 
da taxa de transpiragao sobre a nutrigao foliar nao e comprovada e 
e improvavel; por essa razao, aqui nao ha nenhuma seta correspon- 
dente. A elevada umidade do solo pode estar relacionada tanto com 
a disponibilidade de nitrogenio quanto com a transpiragao; isso nao 
significa, porem, que a primeira decorra das ultimas. Plantas conse- 
guem perfeitamente crescer sem transpiragao, enquanto o ar estiver 
continuamente saturado de vapor de agua (movimentagao da agua 
e, com isso, transporte de nutrientes no xilema por meio da “bomba 
do floema” acoplada. 


por herbivoria, deficit de nutrientes pela dessecagao do solo). 
Todas as aciculas de espruces (Picea abies) com idade superior a 
4-5 anos pertencem a essa categoria. 

A maioria das especies recicla (“salva”) cerca da metade do 
conteudo de nitrogenio da folha durante a senescencia, antes que 
ocorra a abscisao foliar natural. Especies arboreas que vivem em 
simbiose com bacterias fixadoras de nitrogenio (por exemplo, es¬ 
pecies do genero Alnus) geralmente nao efetuam tal ciclagem e, 
por essa razao, podem realizar fotossintese ate a primeira geada 
letal (para as folhas) em areas com invernos rigorosos. O carbo¬ 
no assim obtido pode representar muito mais que os custos desse 
elemento para a fixagao da quantidade de nitrogenio perdida por 
resfriamento das folhas verdes (Tateno, 2003). 

Ate certo grau, a relagao descrita entre concentragao de nitro¬ 
genio nas folhas e herbivoria pode ser confrontada por substancias 
de defesa. A partir de oleos, latex ou resina e da sintese de alcaloides, 
glicosideos, fenois e terpenos, as plantas podem deter a agao de de- 
terminados herbivoros. No entanto, esses mecanismos de protegao 
tambem tern seu prego e, muitas vezes, os herbivoros sao resistentes 
a eles. O teixo (Taxus baccata ), embora letalmente venenoso para o 
homem, gado e cavalos, e um saboroso alimento para algumas es¬ 
pecies selvagens (veados). Ja os eucaliptos, mesmo com a mobiliza- 
gao intensa de oleos, perdem por ano aproximadamente metade de 
seus novos ramos com a herbivoria. Enquanto para caracois, como 



Figura 12-23 Respiragao mitocondrial e concentragao de nitroge¬ 
nio foliar. A Com uma crescente concentragao de nitrogenio nas fo¬ 
lhas, a respiragao aumenta no escuro (comparar com Figura 12-20). 
B Com uma crescente respiragao no escuro, ha diminuigao da dura- 
gao foliar. Esta comparagao inclui folhas de especies oriundas de to¬ 
das as zonas climaticas, e cada ponto aqui, representa uma especie 
diferente. (Segundo Reich e colaboradores, 1998.) 
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e sabido, quase nenhuma erva e demasiadamente venenosa. A falta 
de proteina e a rigidez de folhas parecem ser ainda o recurso mais 
eficaz para uma maior dura^ao foliar. A produtividade liquida de 
folhas com dura^ao curta e alta atividade pode ter igual magnitude 
que a de folhas com dura<;ao longa e baixa atividade. Isso tambem 
explica por que essas estrategias bem-sucedidas complementares 
das folhas podem existir paralelamente, sem que isso tenha como 
consequencia diferentes performances do crescimento e aptidao. 
Como exemplos, podem ser citados Larix decidua (laricio) e Pinus 
cembra (pinheiro cembro) nos Alpes; Vaccinium myrtillus (mirtilo) 
e Vaccinium vitis-idea (airela-vermelha) no ecotono entre floresta 
de betula e tundra em regiao subpolar; ou especies estacionais e pe- 
renifolias em vegeta^ao arbustiva mediterranea. 

Assim como o conceito de eficiencia no uso da agua 
(water use efficiency , ver 12.5.4), a eficiencia no uso do 
nitrogenio, EUN (do ingles, nitrogen use efficiency ), tam¬ 
bem e uma expressao bastante utilizada e que igualmente 
provoca equivocos. EUN nao e usada de modo uniforme; 
muitas vezes, a razao N/C ou simplesmente a porcentagem 
de nitrogenio e empregada como EUN, pressupondo-se 
a ideia de que uma planta seria “eficiente” ao precisar de 
pouco nitrogenio. EUN, por sua vez, pode ser considerada 
apenas para as folhas ou para o conteudo de nitrogenio na 
planta toda. Com relaqao a A mdx , tambem e frequentemen- 
te definida uma EUN para a fotossmtese, mas, na maioria 
dos casos, sem contemplar a duraqao foliar e, com isso, os 
ganhos fotossinteticos durante toda a duraqao funcional. 
Uma definiqao procedente deve, portanto, se referir ao ve¬ 
getal como um todo e ao tempo de permanencia (“tempo 
de trabalho”) do nitrogenio na planta, como foi sugerido 
por Berendse e Aerts (1987). 

Essa defini^ao fundamenta-se, para um suposto estado estacio- 
nario ( steady state ; por exemplo, maximos valores de LAF confor- 
me caracteristicas do sistema), na “produtividade de nitrogenio” 
proposta por Ingestad (Np, taxa de aumento de materia seca por 
total de nitrogenio fixado na planta) e no tempo medio de resi- 
dencia desse nutriente no vegetal (R, estoque total de nitrogenio 
na planta/perda anual de nitrogenio). Assim, a grandeza tempo 
se torna reduzida, permanecendo para EUN = Np • R, materia 
seca por planta (em g)/nitrogenio total por planta. Todavia, por 
meio da razao (por exemplo, anual) entre os estoques de nitro¬ 
genio perdidos e aqueles em media disponiveis, inclui-se o fator 
tempo em valores numericos dessa EUN, ou seja, a velocidade 
com que o estoque de nitrogenio na planta se torna renovado 
(demanda externa de nitrogenio). Uma lenta renova^ao (grande 
reten^ao de nitrogenio) se traduz em elevada EUN. 

Muitas vezes, permanece oculto o que eficiencia real- 
mente quer dizer (eficiente para que?); por conseguinte, 
seria melhor - como para o caso da eficiencia do uso da 
agua (ver 21.5.4) - empregar a expressao coeficiente no 
uso do nitrogenio. 

Como ja enunciado na seqao 11.1, em vegetaqao natu¬ 
ral ou em habitats, nos quais uma vegetaqao adaptada teria 
se desenvolvido no decorrer de um longo periodo, nao ha 
nenhum deficit de nutrientes quando se considera a co- 
munidade vegetal, mesmo se a propria taxa de crescimento 
de cada individuo for quase sempre limitada por nutrientes 
- o que tambem e valido para a produqao de biomassa por 
uma determinada area. Em caso de deficit de nutrientes, 


os sintomas (especificos por elemento) mencionados em 
5.2.2.2 representam reaqoes curtas e, por conseguinte, sao 
relevantes para plantas cultivadas. Na competiqao de espe¬ 
cies e genotipos por um espaqo na vegetaqao, geralmente a 
longo prazo permanecem apenas os taxons que conseguem 
lidar melhor com a situaqao de escassez de nutrientes, a 
ponto de impedir o surgimento desses sintomas. Surpreen- 
dentemente, a analise elementar em plantas selvagens ra- 
ramente permite identificar se/quais nutrientes poderiam 
estar escassos. Essas plantas crescem de maneira que nao 
chegam a ter uma “diluiqao” de nutrientes essenciais nos 
tecidos, e os orgaos formados, mesmo apresentando-se 
reduzidos em numero e tamanho, estao totalmente aptos 
a realizar suas funqoes vitais. Nestes casos, o crescimento 
esta diretamente relacionado com a disponibilidade de re- 
cursos. Um crescimento superior aos recursos disponiveis 
eliminaria rapidamente a especie ou o genotipo em ques- 
tao, por causa da baixa vitalidade. Plantas de habitats muito 
frios (montanhas altas, regioes polares), onde a disponi- 
bilizaqao de nitrogenio e fortemente dificultada, possuem 
geralmente concentrates ate mais elevadas de nitrogenio 
do que taxons comparaveis provenientes de areas quentes, 
o que foi chamado por Chapin e colaboradores (1986) de 
“consumo luxuoso”. Esses habitats nao permitem a sobre- 
vivencia de plantas com folhas pouco produtivas e mal su- 
pridas de nitrogenio. Assim, o crescimento e controlado e 
permite a utilizaqao otima (economica) dos recursos limi- 
tados para essas especies adaptadas. Portanto, as analises de 
concentraqao de nutrientes nos tecidos so tern valor limi- 
tado quando se tratar da avaliaqao do grau de suprimento 
na planta. As razoes elementares (por exemplo, N/P, N/Mg, 
etc.) podem, contudo, indicar uma desproporqao especifica 
na disponibilidade (Giisewell, 2004). 

12.6.4 Heterogeneidade do solo, competicjao 
e simbioses na rizosfera 


Os nutrientes nao estao distribuidos uniformente no solo, e 
cada especie vegetal explora espaqos distintos com suas rai¬ 
zes (Figura 12-24). Essa heterogeneidade sera mais signifi- 
cante quanto maior for a imobilidade de um nutriente, o que 
se aplica especialmente para o fosfato. Essa heterogeneidade 
apresenta quatro componentes: 1) a efetiva distribui^ao ir¬ 
regular no solo, 2) o enraizamento irregular (obstaculos no 
solo) e especifico (para cada especie vegetal) no solo, 3) dis¬ 
tintos processos de aquisi^ao pelas diferentes especies (por 
exemplo, forma^ao de micorrizas e simbioses ‘ abertas”) e 4) 
disponibilidade irregular de umidade no solo. 

Os nutrientes apenas estarao disponiveis se o solo es- 
tiver suficientemente umido. Em solos secos, nao apenas o 
processo de mineraliza^ao microbiana e bloqueado, como 
tambem sao impedidos o transporte (difusao) e a absor- 
$ao. Muitos disturbios de crescimento e ate mesmo da- 
nos (por exemplo, em florestas) que foram interpretados 
como consequencias da desseca^ao do solo, na realidade, 
sao causados por escassez de nutrientes. Em muitas espe¬ 
cies com raizes superficiais, uma pequena propor^ao das 
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Figura 12-24 A penetragao das raizes do solo (especffica por especie) em um campo proximo ao natural na Europa Central, com a grammea 
Arrhenatherum elatius como especie caracterfstica. Da esquerda para a direita: Dactylis glomerata, Knautia arvensis, Arrhenatherum elatius, 
Pastinaca sativa, Bomus hordeaceus, Carum cam] Holcus lanatus, Crepis biennis. (Segundo Kutschera e Lichtenegger, 1997.) 


raizes encontra-se em consideravel profundidade (Tabela 
12-3 em 12.7.5.1); com isso, mesmo sob forte dessecagao, 
as plantas geralmente conseguem cobrir a demanda da 
transpiragao cuticular (quando os estomatos estiverem fe- 
chados), evitando, assim, verdadeiros danos causados pela 
seca. O bloqueio de nutrientes nos horizontes O e A do 
solo (com alta atividade biologica) e que torna o deficit 
hidrico um problema nutricional. 

Isso permite uma nova abordagem do “elevador hi- 
draulico” (do ingles, hydraulic lift), descoberto na decada 
de 1980 em Utah (EUA) (Cadwell et al., 1998). A acumu- 
lagao noturna de agua proveniente de camadas profundas 
do solo (pobres em nutrientes) em camadas superiores 
- ricas em nutrientes, mas com pouca agua - e realizada 
por meio das raizes e permite o acesso das plantas aos nu¬ 
trientes do solo. Como a umidade e liberada pelas raizes 
finas da planta mais acima na rizosfera ja explorada, ate 
mesmo pequenas translocagoes de agua passam a ter aqui 
um grande efeito. 

As plantas influenciam a heterogeneidade da disponi- 
bilidade de nutrientes por meio do desvio da agua de preci- 
pitagao em suas estruturas aereas e pelo uso espacialmente 


diferenciado da agua do solo, sobretudo durante periodos 
secos (Figura 12-25). Essa diferenciagao espacial cria tam- 
bem uma matriz para a coexistencia de plantas com dis- 
tintas caracteristicas de enraizamento. Davis & Mooney 
(1986) demonstraram que a diversidade de especies no 
chaparral da California (EUA) esta estreitamente vincula- 
da a esses padroes espaciais de aproveitamento do solo. 

O uso diferencial de fontes de nitrogenio no solo ex- 
pressa-se em diferentes composigoes isotopicas nas plan¬ 
tas, as quais sao tipicas para cada especie. Em processos de 
decomposigao e reestruturagao do solo, o isotopo estavel 
15 N e metabolizado um pouco mais lentamente que com- 
postos de 14 N. Portanto, se por um lado 15 N e enriquecido 
no solo, por outro, o nitrogenio disponibilizado para as 
plantas e, na maioria das vezes, um tanto mais pobre em 
isotopo 15 N que o atmosferico. Isso gera uma diferencia¬ 
gao vertical do conteudo de 15 N no solo. Nesse processo, 
e irrelevante em qual fragao do solo (profundidade) esse 
nitrogenio foi posto a disposigao por microrganismos. 

Alem desses dois compartimentos de nitrogenio di- 
ferenciados isotopicamente, as leguminosas criam um 
terceiro junto aos seus simbiontes, ao estabelecerem uma 
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Figura 12-25 Influencia das plantas na distribuigao 
de agua no solo e, por conseguinte, na disponibi- 
lidade de nutrientes. Por conta do desvio da agua 
pluvial ao longo do caule, da distribuigao das raizes 
no perfil do solo - peculiar a cada especie (Figura 
12-24) - e do “elevador hidraulico” estabelece-se, 
adicionalmente a distribuigao heterogenea das nu¬ 
trientes na matriz do solo, um padrao espacial da 
disponibilidade. A figura ilustra a umidade do solo 
em % do peso seco do solo e, com isso, tambem a 
disponibilidade de nutrientes sob vegetagao arbusti- 
va seca, apos 24 mm de precipitagao sobre um solo 
anteriormente quase seco (Ninety Miles Plain, sul 
da Australia). (Segundo Specht, 1957.) 
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razao 15 N/ 14 N inalteravel, se comparada a da atmosfera, 
em seus pools de nitrogenio (sem discriminagao contra 
15 N pelos rizobios). Estudos em regioes de tundra e mon- 
tanhas altas demonstraram que leguminosas, plantas do 
genero Erica, Ciperaceas, e, como quarto grupo, todas as 
especies vegetais restantes do local utilizam os pools de ni¬ 
trogenio no solo de maneira bem distinta. Os individuos 
de Erica fazem uso de pools de nitrogenio extremamente 
pobre em 15 N, enquanto as ciperaceas possuem acesso a 
]?ools ricos em 15 N. Adubos nitrogenados marcados com 
N permitem acompanhar a rota do nitrogenio no ecos- 
sistema (ver 12.5.4 e 12.7.4 para outros isotopos estaveis). 

Quando diferentes especies vegetais utilizam o mesmo 
pool de nutrientes no solo, surge a competigao interesped- 
fica por nutrientes e, posteriormente, a distribuigao espacial 
irregular desses nutrientes no ecossistema. Essa heterogenei- 
dade relacionada a competigao pode ser demonstrada pelo 
exemplo da absorgao de fosforo. Infelizmente, nao ha qual- 
quer isotopo estavel de fosforo, mas existem isotopos radio- 
ativos que em alta diluigao permitem acompanhar na planta 
os caminhos desse nutriente proveniente de determinadas 
fontes no solo. Em um experimento classico (Figura 12-26), 
Caldwell e seus colaboradores (1985) avaliaram de onde o 
arbusto anao Artemisia tridentata - dominante em Great 
Basin (EUA) - retira seu fosforo, quando tern de compar- 
tilhar o espago do solo com duas especies de gramineas do 
genero Agropyron. A especie agressiva introduzida, A. deser- 
torum, ameaga desalojar A. tridentata, enquanto A. spicatum 
e uma nativa, um componente tradicional da flora da Great 
Basin. Adubos enriquecidos com fosforo, em formas 32 P e 33 P 
marcadas, foram colocados na rizosfera das duas gramineas 
Agropyron e, apos algum tempo, a razao entre ambos os iso¬ 
topos foi verificada em A. tridentata. O resultado encontra- 
do foi que A. tridentata apresentou poucas oportunidades de 
obter fosforo na regiao ocupada por A. desertorum, sendo 
esse nutriente em A. tridentata quase totalmente oriundo da 
rizosfera de A. spicatum. A especie introduzida, A. deserto¬ 
rum, seria neste habitat uma “ladra” de fosforo. 


A enorme desigualdade de chances para diversas 
especies quanto ao acesso aos nutrientes do solo foi de- 
mostrada por van den Heiden e seus colaboradores (1998) 
para comunidades de campo (Figura 12-27). Eles adicio- 
naram um substrato inoculado com micorriza, no qual 
foram cultivados diferentes genotipos de Glomus a partir 
de esporos individuals, a um ecossistema-modelo rico em 
especies. Conforme o genotipo da micorriza, outras espe¬ 
cies se tornaram dominantes e, consequentemente, outras 
sofreram restrigoes. Algumas especies vegetais morreram, 
quando nao receberam o “seu” genotipo. A presenga de 



Figura 12-26 Competigao das raizes por nutrientes do solo. Um 
arbusto-anao tipico de Great Basin (EUA), Artemisia tridentata (arte- 
misiaj, cresce competindo com Agropyron desertorum (uma especie 
introduzida da Eurasia) e com A. spicatum (nativa). As fontes de fosforo 
da artemisia podem ser distinguidas pela razao das quantidades dos 
isotopos absorvidos 32 P/ 33 P. Os dois isotopos foram injetados aleato- 
riamente nas respectivas rizosferas de cada uma de ambas especies 
de gramineas (a figura monstra um caso desse). A artemisia consegue 
quase absorver fosforo apenas sob a graminea nativa; o fosforo na ri¬ 
zosfera da especie introduzida quase nao esta disponivel para a arte¬ 
misia, mesmo que todas as plantas apresentem micorrizas. 
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Figura 12-27 Influencia da micorriza sobre o crescimento vegetal (bio¬ 
massa ± erro-padrao). Pequenos ecossistemas-modelo com especies ti- 
picas de campo infecundo (pobre em fosforo) da Europa Central foram, 
em substratos naturais estereis, inoculados com diferentes genotipos 
(isolados) do fungo endomicorrizico do genero Glomus (A,B,C,D). Para 
cada isolado, diferentes especies vegetais foram beneficiadas. A ausen- 
cia de micorriza (0) beneficia a unica especie nao micorrfzica, Carex 
flacca. A especie dominante, Bromus erectus, reage de urn modo ines- 
pecffico. A formagao de micorriza especffica por especie ou, em outras 
palavras, o suprimento de nutrientes efetuado por ela, e decisivo para a 
biodiversidade. (Segundo Van der Heijden e colaboradores, 1998.) 


determinados fungos micorrizicos condicionou, portanto, 
se uma especie poderia ou nao se alimentar e, com isso, 
determinou tambem a diversidade vegetal nesse campo. 
Esses resultados colocam em duvida o sentido de praticas 
comuns de cultivo de plantas-teste sobre um solo-padrao. 

12.6.5 Nitrogenio e fosforo em uma 
abordagem global 


Em grandes escalas espaciais e por um longo periodo de 
tempo, a produtividade da Terra e essencialmente limitada 
por tres fatores: temperatura, agua e fosforo - quando a 
radiagao solar e a concentragao de C0 2 atmosferica ja fo- 
rem garantidas. Maiores pressoes de vapor de agua (mais 
nuvens) podem bloquear os raios solares, enquanto o au- 
mento atual do carbono antropico pode elevar a fixagao de 
carbono, mas apenas um pouco acima do limite determi- 
nado pela disponibilidade de fosforo. Essa disponibilidade 
e fundamental nao so para muitos ecossistemas terrestres, 
mas, principalmente para grande parte dos oceanos, ela e o 
mais importante fator que influencia a produtividade. Com 
excegao de algumas regioes peculiares nos oceanos ao sul 
(onde a escassez de ferro representa um papel relevante), a 
disponibilidade de fosforo e a condigao fundamental, prin¬ 
cipalmente no Pacifico, para que cianobacterias marinhas 
possam introduzir nitrogenio no sistema, o que, por sua 
vez, e a base para a fixagao de carbono. Falkowski e colabo¬ 
radores (1998) comprovaram que, com isso, o transporte 
de particulas dos continentes pelo vento (entrada adicional 
de fosforo) se torna, por fim, a forga responsavel pela pro¬ 
dutividade dos oceanos distantes da regiao costeira. 

Quanto mais seco e, por conseguinte, com mais “poeira” estiver 
o continente (local de onde o vento sopra), maior e a produti¬ 
vidade do oceano. Pelo fato de que grandes porgoes terrestres 
secaram durante as epocas glaciais, pode-se explicar a queda da 
concentragao de C0 2 na atmosfera (190 ppm) nesse periodo, 
pelo ciclo de fosforo e pela produtividade marinha relacionada. 
Mesmo que fatores astronomicos certamente tenham sido os de- 
sencadeadores da era glacial, ainda nao se pode excluir que essas 
interagoes entre continente e mar possam ter fortalecido notavel- 
mente a intensidade dos fenomenos. 

Em nivel regional, o suprimento de fosforo normal- 
mente e melhor em porgoes oceanicas proximas a costa 
e em aluvioes, ou seja, em solos jovens. Em solos antigos, 
em placas continentals com baixa atividade tectonica (por 
exemplo, Australia) ou em solos fortemente intemperiza- 
dos, o suprimento de fosforo com frequencia e pior, o que 
nao deve ser assumido para a vegetagao no sentido de es¬ 
cassez (ja descrito). As plantas reagem com folhas longevas 
e encontram-se, nessas condigoes, particularmente sob alta 
dependencia de micorrizas. A simbiose planta-fungo e tao 
antiga quanto a propria existencia da vida terrestre, e o su¬ 
primento de fosforo para as plantas deve ter sido determi- 
nado pelos fungos do solo naquele periodo. 

Com o nitrogenio, a situagao e totalmente diferente, 
pois tern presenga ilimitada no ar. Assim, o quanto des- 
se elemento sera incorporado ao ecossistema dependera 
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apenas da atividade microbiana (que requer, por sua vez, 
fosforo e carbono). Atualmente, a liberate* * de compos- 
tos nitrogenados por a^ao antropica atinge tal dimensao, 
que, de acordo, com os calculos de Vitousek et al. (1994), 
ja em 1987 essa liberate* havia ultrapasado a quantidade 
natural de nitrogenio fixado. Do ponto de vista ecologico, 
regioes densamente colonizadas da Terra sao, no presente, 
areas de superavit de nitrogenio, mesmo se essas entradas 
antropicas da atmosfera atingissem a vegetate* proxima 
ao natural com 15-25 kg N ha -1 a" 1 , ou seja, com “apenas” 
l/10al/20da dose habitual de adubos nitrogenados utili- 
zada pela agricultura intensiva. 

12.6.6 Calcio, metais pesados e “sais” 


Alem dos principais nutrientes, fosforo e nitrogenio, ou- 
tros componentes minerais do solo exercem forte influen- 
cia sobre o crescimento vegetal e a ocorrencia de especies 
(ver 5.2). O mais conhecido e o efeito do carbonato de cal¬ 
cio, que, devido a sua forte influencia sobre o pH do solo 
(ver 11.5.2.3; tamponamento) e tambem por sua intera^ao 
com outras caracteristicas do solo (disponibilidade de ele- 
mentos, micorriza), atua indiretamente no crescimento. 
Com frequencia, pode-se tambem constatar um compor- 
tamento distinto das proprias plantas com relate* ao ion 
calcio. Muitas especies podem crescer sobre substrato po- 
bre ou rico em calcario, porem, no segundo caso, as plan¬ 
tas precipitam o calcio sob a forma de oxalato, o qual e 
inativo para a fisiologia celular (como em Silene e outras 
Caryophyllaceae). Plantas verdadeiramente calcicolas to- 
leram em seus vacuolos uma grande quantidade de calcio 
dissolvido (por exemplo, Gypsophila , como exce^ao dentre 
as cariofilaceas). Ja as calcifugas - por exemplo, o capim 
hirsuto dos Alpes, Nardus stricta - sao hipersensiveis ao 
Ca 2+ . A flora e a vegetate* sobre rochas calcarias (plantas 
calcicolas) sempre diferem acentuadamente das sobre ro¬ 
chas silicosas e pobre em calcario (plantas silicicolas). 

Como exemplo classico acerca do efeito do calcario nas plantas, 
pode-se citar duas especies do genero Rhododendron nos Alpes: 
R. ferrugineum , que cresce em solos acidos silicosos (pH 4,0 - 
6,0), e R. hirsutum , em solos ricos em calcario (pH 5,8 - 7,2). 
Em areas que mantem contato e em locais de transi^ao (pH 5,4 
- 6,4), o hibrido de ambas especies tambem pode formar popu¬ 
lates. 

Sobre rocha calcaria e na primeira fase de forma^ao do solo, 
muitas vezes formam-se chernossolos rendzinicos com horizon- 
tes A-C (ver 11.5.2.3). Em rocha-mae silicosa ou quartzosa, sao 
formados neossolos litolicos histicos. Os primeiros tipos de solo 
sao bem tamponados contra a acidifica^ao, enquanto os ultimos 
possuem tendencia a acidifica^ao e a livixa^ao das bases. 

A acumula^ao local de compostos de metais pesados 
potencialmente toxicos, como cobre, cobalto, niquel, man- 
ganes, uranio, aluminio, magnesio, zinco, selenio, dentre 
outros, costuma limitar o crescimento vegetal. Assim, 
apenas especies especialistas, selecionadas rigorosamente 
por fatores ecofisiologicos conseguem tolerar esses com¬ 
postos ou, as vezes, ate mesmo acumula-los (ver 5.2.2.4; 


esta se^ao contem tambem informates sobre seu signifi- 
cado com plantas indicadoras). Sao dignas de men tc*, por 
exemplo, especies do entorno de vegeta^ao rigorosamente 
limitada sobre serpentina (silicato de magnesio com Al, Fe 
e Ni) e smithsonita (minerio de zinco; ver 5.2.23). 

A acumula^ao de sais facilmente soluveis (especial- 
mente NaCl, Na 2 S0 4 , Na 2 C0 3 , e tambem de compostos 
correspondentes formados com K e Mg em lugar do Na) 
na zona costeira e em depressoes continentais aridas pos- 
sui efeitos incisivos na vida das plantas. Esse fato ja foi 
indicado muitas vezes em discussoes sobre as particulari- 
dades morfologicas, anatomicas e fisiologicas das halofi- 
tas (ver 5.2.2.4). 

A maior resistencia aos sais desenvolveu-se em al- 
guns liquens e algas de zonas litoraneas de aspersao de 
agua (borrifo), que conseguem sobreviver a retirada da 
agua de solutes salinas concentradas e tambem a lixi¬ 
via to por aguas pluviais. Por outro lado, plantas aquati- 
cas de agua doce (glicofitas) ja sao danificadas por uma 
baixa quantidade de sais de sodio (cerca de 50% da agua 
do mar). Halofitas facultativas conseguem ainda suportar 
bem essas concentrates. As halofitas obrigatorias (mui- 
tos representantes da familia Chenopodiaceae, Figura 
14-20) so atingem crescimentos otimos so quando ha de- 
terminadas doses de sal (por exemplo, Salicornia , no caso 
de 75 - 100% da agua do mar). 

Em zonas costeiras umidas, a concentra^ao de sais 
nos solos diminui a medida que se avan^a do mar em dire- 
to ao continente, correspondendo, assim, a uma reduto 
da resistencia a sais por parte das halofitas obrigatorias e 
facultativas, as quais vao se substituindo a partir do mar 
rumo ao continente (como ocorre na costa ocidental da 
Suecia, Figura 12-28). Contudo, em locais com aridez sa- 
zonal, em especial em areas no limite com a terra firme 
- que apenas por um curto periodo sao encharcadas por 
agua salgada - os sais acumulam, uma vez que as solu¬ 
tes do solo ficam mais concentradas durante a seca, de¬ 
vido a evapora^ao. Essas condi^oes regulam, por exemplo, 
os manguezais (Figura 12-29, Quadro 4-4, ver 14.2.16), 
cujos solos exibem um maior teor de sal, conforme se 
avan^a do mar no sentido das lagoas proximas a terra fir¬ 
me, e as especies, por conseguinte, se sucedem de acordo 
com sua crescente resistencia a sais. 

12.7 Crescimento e balanco do 
carbono 


O sucesso de uma especie vegetal na coloniza^ao de um 
habitat depende, em ultima analise, de sua capacidade de 
estabelecer e manter uma populate* estavel. Isso pressu- 
poe quatro capacidades da planta: 

• tolerar situates de estresse tipicas do local (condi- 
tes extremas de clima e de solo); 

• crescer conforme a situa^ao de recursos, isto e, pro- 
duzir biomassa; 
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Figura 12-28 Perfil da vegetagao ao longo de um gradiente salino, em area da costa ocidental da Suecia. Frequencia de ocorrencia de indi- 
viduos de diferentes especies em um perfil de 45 m de comprimento, o qual parte da beira-mar e segue em diregao aos campos pastejados 
quase sem influencia do sal. No grafico, de cima para baixo, observam-se tres grupos ecologicos bem distintos. A diferenga maxima na alti¬ 
tude ao longo do perfil e de 1 m, as oscilagoes do nivel do mar no decorrer do ano sao, na maioria dos meses, inferior a 0,5 m. 0 ponto mais 
alto do perfil foi atingido pelo mar somente uma vez, no outono. (Segundo Gillner, 1960.) 



Ceriops Rhizophora Sonneratia 
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Figura 12-29 Zonagao de um manguezal na costa ocidental da Africa. Devido a dessecagao periodica, a maior concentragao de sal e medida 
no ponto do perfil mais distante do mar. Concentragoes de sal na solugao de solo, a 10 cm abaixo da superficie do solo (do lodo) e no Ifquido 
extrafdo de folhas espremidas, sao expressas como potencial osmotico em MPa (1 MPa = 10 bar). Os quatro generos de plantas de mangue¬ 
zal ocupam zonas caracteristicas ao longo do gradiente formado pela oscilagao do nivel do mar. (Segundo Walter, 1960.) 
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• suportar disturbios pela agao de herbivoros, patoge- 
nos ou fatores mecanicos; 

• reproduzir-se com sucesso. 

A capacidade de crescimento de uma planta determi- 
na suas chances de se regenerar apos estresse e/ou distur- 
bio, de superar outras especies na competigao por recur- 
sos e de originar descendentes ou unidades de propagagao 
clonal. Por essa razao, em ecologia vegetal, a compreensao 
de processos diretamente relacionados ao crescimento 
recebe tratamento prioritario. Inicialmente, esta segao 
abordara a ecologia do crescimento e, posteriormente, a 
produgao de biomassa e o balango de carbono do ecos- 
sistema. Para esses temas, assume-se que os fundamentos 
fisiologicos e bioquimicos da fotossintese e respiragao ja 
sejam conhecidos (ver 5.5 e 5.9). 

12.7.1 Ecologia da fotossintese e da 
respira 5 ao 


A fixagao de C0 2 pela fotossintese e sua liberagao pela 
respiragao constituem a base para o balango de carbono 
da Terra (ver 12.7.6). Ambos os processos sao, junto a 
fatores intrinsecos das plantas, fortemente influenciados 
por fatores ambientais. Quando tambem e considerada 
a respiragao que ocorre nos processos de decomposi- 
gao apos a morte do vegetal, a fotossintese e a respiragao 
transformam quantidades semelhantes de carbono, razao 
pela qual ambas tern o mesmo significado para o balan- 
90 deste elemento. Todavia, sabe-se muito a respeito da 
fotossintese e, comparativamente, pouco sobre a respi¬ 
ragao. Isso tambem poderia estar relacionado ao fato de 
que a fotossintese ocorre em orgaos bem definidos e de 
facil acesso (de modo geral, em folhas verdes), enquanto 
a respiragao da planta envolve todos os orgaos - inclusive 
aqueles subterraneos - e, ainda, depende em grande pro- 
porgao do tipo de orgao. 

Em virtude da fotossintese ser estimulada pelo vetor luz, mais 
especificamente pela densidade do fluxo de fotons fotossinteti- 
camente ativos (PFD), e entao conveniente relacionar as taxas 
dos orgaos assimiladores com a area projetada (a maior super- 
ficie possivel de sombra sobre uma base paralela e plana). Para 
folhas planas, isso corresponderia meramente a area foliar. A 
taxa de respiragao R independe do sinal (positivo ou negativo) 
e, por essa razao, preferencialmente relaciona-se a quantidade 
de tecido (geralmente a de massa seca). Para folhas e, portanto, 
para o ecossistema, a relagao com a area tambem e utilizada 
como descritor da respiragao. A escolha do tamanho da super- 
ficie possui grande influencia sobre os resultados e suas respec- 
tivas conclusoes. 

Simultaneamente a fixagao de C0 2 ocorrem perdas de C0 2 
pela fotorrespiragao e pela respiragao mitocondrial dos tecidos 
foliares. Em geral, o observador apenas tern acesso ao resultado 
liquido, ou seja, a taxa fotossintetica liquida, A (de assimilagao, 
pois P ja e utilizado para produgao). Como parte da respiragao 
mitocondrial e suprimida em presenga de luz e a fotorrespiragao 
representa importantes fun^oes para a manuten^ao da maqui- 
naria fotossintetica sob fortes oscila^oes da disponibilidade de 


radia^ao solar (ver 5.5.6), e inoportuno e sem valor ecologico 
acrescentar taxas respiratorias medidas no escuro ou as “perdas 
pela fotorrespira^ao” a fotossintese liquida e indicar uma fotos- 
sintese bruta. 

Uma grande dificuldade para a caracteriza^ao das 
dependences de A e de R em rela^ao as condi^oes am¬ 
bientais e a sua forte varia^ao em fun^ao do tempo e sao 
dependencia de outras variaveis. Logo, nao existe para 
qualquer especie vegetal nenhum tipo oficial de “norma 
de rea^ao”, mas sim conjuntos dessas fun^oes; para o caso 
de mudan^as rapidas, ha fun^oes “ajustadas” de depen- 
dencia conforme as condi^oes ambientais. Como os prin- 
cipios foram apresentados em 5.5 e 5.9, esta se^ao se limita 
a essas intera^oes ecologicas significativas (Figura 12-30; 
Figura 12-45 para C0 2 ). 




Figura 12-30 Dependencia interativa da fotossintese foliar de plan¬ 
tas C 3 em relagao a luz, a temperatura e ao C0 2 (esquematizado). 
A Alteragao da dependencia com relagao a densidade do fluxo de 
fotons fotossinteticos (PFD), ao se fornecer 600 ppm de C0 2 , em 
vez de 360 ppm. PCL = ponto de compensagao da luz a 360 ppm de 
C0 2 . B Alteragao da dependencia em relagao a temperatura, quando 
PFD e reduzida progressivamente ate 5% da PFD sat (para nivel nor¬ 
mal de C0 2 ). A forma da curva da dependencia em relagao ao C0 2 
e identica a da curva de dependencia em relagao a PFD (comparar 
Figura 12-45). 
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Nas Figuras 12-30 e 12-45, as fun^oes sao caracteri- 
zadas por valores-limites e segmentos carateristicos das 
curvas. O ponto onde a curva encontra a abscissa e de- 
nominado, no que tange a dependencia em rela^ao a 
PFD e ao C0 2 , respectivamente, ponto de compensa^ao 
da luz e ponto de compensa^ao de C0 2 (para folhas de 
sol de plantas C 3 a uma temperatura de 20°C, ambas sao 
por acaso numericamente semelhantes, atingindo 20-30 
|jimol de fotons m~ 2 s" 1 ou ppm de C0 2 ). A inclina^ao li¬ 
near inicial (do ingles inicial slope) dessas duas fun^oes 
de satura^ao e, na maioria das vezes, denominada eficien- 
cia quantica (do ingles quantum use efficiency, QUE) ou 
eficiencia na absor^ao de C0 2 (do ingles C0 2 , uptake effi¬ 
ciency, CUE). O incremento linear representa, no caso da 
curva da PFD, a limita^ao da taxa durante a rea^ao lumi- 
nosa da fotossintese (regenera^ao do receptor RubP), en- 
quanto o plato (satura^ao), a limita^ao durante a rea^ao 
no escuro (fixa^ao de C0 2 , carboxila^ao). Ja para a curva 
de C0 2 (Figura 12-30A), e valido exatamente o contrario; 
ou seja, a inclina^ao inicial mostra a limita^ao pela rea^ao 
no escuro e o plato, a restri^ao pela libera^ao de equiva- 
lentes de redu^ao (rea^ao luminosa). A concentra^ao de 
C0 2 e a PFD interagem de tal modo, que com o aumento 
da primeira, o ponto de compensa^ao da luz e deslocado 
para a esquerda (em dire^ao ao zero), ocasionando a sa- 
tura^ao de PFD de A com valores mais elevados de PFD. 
O significado ecologico desse fato e a melhor utiliza^ao 
da luz sob alto teor de C0 2 atmosferico, especialmente 
quando atingido na sombra (ver 12.7.6). O ponto de com- 
pensa^ao da luz e a satura^ao da luz sao fortemente adap- 
tativos. As plantas de sombra compensam com PFD <10 
(ate 3) |jimol de fotons m~ 2 s _1 e saturam a 100-150 p,mol 
de fotons m~ 2 s" 1 (aproximadamente 5-8% de total de luz 
ao meio-dia). A maioria das plantas de sol alcanna 90% de 
satura^ao de PFD com PFD de 400-600; principalmente 
para folhas espessas com altas taxas fotossinteticas, a sa- 
tura^ao de PFD so e atingida com PFD > 1.000 p,mol de 
fotons m" 2 s _1 (ver 5.5, tambem para informa^oes sobre 
plantas C 4 e CAM). A dependencia de A em rela^ao ao 
C0 2 tambem esta sujeita a aclimata^ao, ou seja, nao per- 
manece constante quando ha um tempo maior de exposi- 
$ao ao C0 2 elevado (Figura 12-45). 

Em A, a dependencia da temperatura e uma fun^ao 
complexa originada a partir de fatores promotores (a^ao 
carboxiladora da rubisco) e limitantes (a^ao da oxigenase 
pela rubisco somada a respira^ao mitocondrial), que tern 
como resultado uma curva em forma de sino ou “curva 
do otimo” Os valores-limites minimo e maximo (A = 0) 
da temperatura, bem como o otimo (A = maximo), va- 
riam conforme o clima. Em regioes temperadas, boreais 
e artico-alpinas, o valor-limite da tolerancia a geadas para 
folhas completamente ativas coincide com o da tempe¬ 
ratura minima para A (entre -2 e -8°C; em montanhas 
geralmente e de -5°C). Desse modo, apenas quando as 
folhas sao letalmente danificadas por geadas e que A dei- 
xa de existir. A temperatura limite maxima, por sua vez, 
encontra-se entre 40°C (plantas adaptadas ao frio) e 45°C 
(para as adaptadas ao calor), ou seja, poucos graus abaixo 
do limite letal pelo calor (ver 12.3.2). Ja a temperatura oti- 


ma e de 15°C e quase 30°C, para vegetais superiores adap- 
tados a condi^oes extremas de frio e calor respectivamen¬ 
te. Valores ainda mais baixos para a temperatura otima sao 
observados em criptogamas de habitats frios. 

Em um periodo curto (poucos dias), a temperatura 
otima pode ser deslocada em cerca de 5 K (ou mais) de 
forma aclimatavel. Decisivo para a aclimata^ao e o (micro) 
clima vivenciado pela planta. Como plantas prostradas 
de areas montanhosas atingem ao sol temperaturas rela- 
tivamente altas dentro da comunidade, nao e de se sur- 
preender que sua temperatura otima para a fotossintese 
seja semelhante a de vegetais da planicie (20-25°C). Em 
regioes temperadas e frias, o otimo de temperatura para 
A e muito amplo (90% do A maximo para amplitude >10 
K). Para plantas tropicais, A nulo (A = 0) e alcan^ado com 
o limite de resfriamento (ver 12.3.1; aproximadamente +3 
ate +7°C), sendo o otimo comparativamente estreito. 

A intera^ao luz-temperatura tambem possui gran¬ 
de significado ecologico. As dependences em rela^ao a 
PFD e a temperatura, discutidas acima, sao validas para 
temperaturas otimas e, por conseguinte, para satura^ao 
luminosa. Essas fun^oes de dependencia verificadas em 
laboratorio tern aplica^ao apenas restrita na natureza. Isso 
esta relacionado ao calor durante o periodo de crescimen- 
to sob elevado PFD (salvo algumas exce^oes) e ao frio, sob 
forte limita^ao de luz. Para essas condi^oes, a maquina- 
ria fotossintetica das plantas esta bem ajustada. O efeito 
interativo de PFD e da temperatura ocorre de modo que, 
sob baixo PFD, a temperatura otima para A tambem seja 
atingida a baixas temperaturas (por exemplo, com 12 em 
vez de 22°C). Quando ha pouca incidencia de luz, as plan¬ 
tas ja alcan^am a taxa fotossintetica mais elevada possivel 
sob temperaturas relativamente baixas (condi^ao limitan- 
te). Por essa razao, a fotossintese quase nunca e limitada 
pela temperatura, mas e frequentemente restringida pela 
luz. Atualmente, a fotossintese foliar mensurada sob satu- 
ra^ao da luz, temperatura otima e concentra^ao “normal” 
de C0 2 e chamada de taxa fotossintetica maxima (A mdx ). 
A expressao capacidade fotossintetica A cap - largamente 
empregada no passado - e, atualmente, utilizada com fre- 
quencia para a maxima fotossintese possivel sob satura^ao 
de C0 2 , o que estabelece uma certa confusao. 

Detectar a respira^ao de forma realistica e encontrar 
parametros de referenda apropriados - que, por sua vez, 
nao produzam diferen^as onde nao ha - sao dois dos mais 
dificeis desafios para a ecologia funcional. De acordo com 
a fun^ao, pode-se classificar a respira^ao mitocondrial em 
tres tipos distintos: respira^ao para a manuten^ao ou para 
o funcionamento (do ingles maintenance respiration ; a ser 
abordada posteriormente), respira^ao para crescimento 
(do ingles, growth respiration) - a qual esta envolvida na 
forma^ao de novos tecidos - e a respira^ao durante a ab- 
sor^ao de nutrientes nas raizes (do ingles, nutrient uptake 
respiration). A taxa de respira^ao para o funcionamen¬ 
to (R) depende fortemente da atividade geral dos tecidos. 
Contudo, quando R for considerado levando em conta a 
massa seca, o conteudo de carbono dos tecidos (ou seja, 
a densidade espacial) torna-se o parametro de referenda. 
Quanto mais “denso” o tecido, menores sao as taxas de 
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respiragao calculadas por protoplasto. Isso, por sua vez, se 
reflete na concentrac^ao de nitrogenio com base na massa 
seca (ver 12.6.3). Flores, raizes finas e folhas (no escuro) 
apresentam elevado R por g de massa seca; ja o caule e 
raizes grossas tern R reduzido, enquanto estruturas ligni- 
ficadas ou orgaos de reserva exibem valores de R muito 
baixos. Com base no nitrogenio (medido para o conteudo 
de proteinas), essas diferengas desaparecem ou se tornam 
bem reduzidas. Como regra geral, pode-se assumir que 
um planta ativa utiliza cerca da metade de sua assimilagao 
de C0 2 diaria para suas atividades, e que tecidos “moles” 
por carbono investido (massa seca) sao os que mais con- 
tribuem para essa perda. 

Uma comparagao da atividade respiratoria de diferentes orgaos 
ou especies vegetais distintas, ate mesmo de individuos da mes- 
ma especie sob distintas condigoes de crescimento, sempre in- 
clui influencias sobre os parametros de referenda. Influencias 
ambientais ou de desenvolvimento sobre a respiragao celular 
espedfica devem ser, portanto, distinguidas daquelas sobre o 
proprio parametro de referenda (por exemplo, peso volume- 
trico do tecido). Por fim, a respiragao de funcionamento rea¬ 
ge de forma extremamente sensivel a todas as circunstancias 
imaginaveis, induindo adaptagoes internas da planta durante 
o crescimento, o rendimento da assimilagao ou o estresse no 
dia anterior e, especialmente, intervengoes destrutivas - como 
o desenterramento de raizes. Uma vez que as raizes de muitas 
plantas contribuem para a maior parte dos “gastos respiratorios 
totais” pesa bastante o fato de que a respiragao de uma raiz in- 
corporada a uma rizosfera intacta seja constatavel apenas indi- 
retamente (por exemplo, com isotopos de carbono), ou ainda, 
com um enorme esforgo. 

A variavel climatica mais importante para a respira¬ 
gao de plantas ativas e a temperatura (ver 5.9.3.6). De for¬ 
ma geral, o valor de R praticamente duplica com elevagao 
da temperatura (como as taxas da maioria dos processos 
enzimaticos), quando a temperatura em uma faixa me¬ 
dia (por exemplo, 10-20°C) for elevada em cerca de 10 K 
(Q 10 = 2). Para folhas, considera-se o valor de 2,3 como 
media global de Q 10 (Larigauderie e Korner, 1995). Com 
isso, o efeito da temperatura sobre a respiragao e carac- 
terizado de modo bastante insuficiente do ponto de vista 
ecologico. Aqui foi descrito uma imagem momentanea. 
Quase nenhum outro processo vital reage dessa maneira 
aclimatavel, como a respiragao mitocondrial. O fundador 
da moderna fisiologia vegetal na Alemanha (direcionada 
para analisar processos no ambiente natural), O. Stocker, 
foi provavelmente o primeiro a constatar, admirado, que 
a adaptagao da respiragao a temperatura predominante 
ocorre de modo equilibrado com as proprias amplitudes 
globais de temperatura (artico-tropicos) (Stocker, 1935). 
As oscilagoes sazonais da temperatura tambem podem ser 
compensadas de maneira aclimatavel, como foi demons- 
trado por Lange e Green (2005) para liquens de talo crus- 
taceo. 

Stocker comparou a respiragao (de escuro) de salgueiros 
( Salix ), durante o verao e em seu local de ocorrencia natural 
na Groenlandia, com a de arvores em floresta tropical umida 
na Indonesia, e nao encontrou praticamente qualquer diferen- 


9 a. No entanto, ao medir a respiragao de plantas ou de tecidos 
provenientes de locais quentes e frios sob temperaturas iguais 
(logo, nao sob temperaturas predominantes nos respectivos lo¬ 
cais de origem, mas, por exemplo, a uma temperatura unifor¬ 
me de 20°C), observa-se que as taxas respiratorias dos tecidos 
adaptados ao frio sempre sao nitidamente mais elevadas que a 
dos adaptados ao calor (Pisek e colaboradores, 1973). Na litera- 
tura, esse fato e sempre erroneamente interpretado como “ele¬ 
vada respiragao em locais frios”. Na realidade, a respiragao em 
regioes frias e menor sob condigoes reais locais, principalmente 
devido as noites frias. O fato de o numero de mitocondrias au- 
mentar com a diminuigao da temperatura local deixa evidente 
que as plantas tentam equilibrar as condigoes desfavoraveis de 
temperatura com uma atividade espedfica mais alta (Mirosla- 
vov e Karvikna, 1991). 

A respiragao nao deve ser vista apenas como um “far- 
do” para o balango de carbono, mas sim como um pro¬ 
cesso vital necessario (uma “exigencia”). Embora sua ca- 
pacidade de adapta^ao a novas temperaturas do ambiente 
se processe com relativa rapidez (de um a poucos dias), 
essa adpta^ao nem sempre e completa. A Figura 12-31 
evidencia que e inoportuno estabelecer prognostics para 
as taxas respiratorias reais em um ambiente termicamente 
modificado (por exemplo, aquecimento climatico global), 
devido a conhecida dependencia (a curto prazo) dos pro¬ 
cessos metabolicos em rela^ao a temperatura. Esses prog¬ 
nostics devem considerar a aptidao de aclimata^ao das 



Figura 12-31 Dependencia da respiragao em relagao a temperatu¬ 
ra, antes e apos a aclimatagao. A seta verde indica a diregao da acli- 
matagao a uma elevada temperatura de crescimento (20° em vez 
de 10°C). Cada curva mostra a reagao da respiragao a curto prazo, 
sob diferentes temperaturas (para um experimento de 1-2 horas), 
para um grupo de plantas adaptadas ao frio e um grupo de plantas 
da mesma especie adaptadas ao calor. No exemplo, a aclimatagao 
ao calor e (a) parcial ou (b) completa. No caso b, 0 grupo de plantas 
translocados para 0 calor respira, sob a nova temperatura de cresci¬ 
mento e apos aclimatagao, com igual intensidade ao que era respi- 
rado em seu habitat frio. Para uma temperatura identica, 0 grupo de 
plantas adaptadas a 20°C respira muito menos que 0 grupo aclima- 
tado ao frio, 0 que, contudo, e pouco relevante ecologicamente. NA 
identifica a taxa de respiragao teorica para a nova temperatura de 
crescimento, se nao tivesse ocorrido nenhuma aclimatagao. A curva 
a e 0 caso mais comum. 
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plantas (Larigauderie e Korner, 1995). A formula simpli- 
ficada: elevada temperatura = elevada respira^ao e ecolo- 
gicamente insustentavel. A taxa de respira^ao e, ademais, 
sempre mensuravel a partir de intensidade de crescimento 
e produtividade simultanea (as quais geralmente aumen- 
tam com a temperatura) e nao deve ser considerada isola- 
damente. A longo prazo, a taxa de respira^ao depende do 
que foi previamente produzido (ver 12.7.5.2). 

12.7.2 Ecologia do crescimento 


O crescimento de uma planta e, em ultima analise, o ba- 
lan^o entre os ganhos e os gastos, expresso em biomassa 
seca; ou seja, e essencialmente a diferen^a entre a soma 
da assimila^ao de carbono e a soma de todas as perdas, 
inclusive por respira^ao. A taxa liquida de fixa^ao de car¬ 
bono de um vegetal inteiro para certo momento resulta da 
combina^ao dos seguintes fatores: 

• taxa fotossintetica por unidade de area foliar (integra- 
do para todas as folhas); 

• area foliar total para biomassa total da planta (do in¬ 
gles leaf area ratio , LAR); 

• respira^ao de todos os orgaos (especificidade organica 
bem diferenciada); 

• exporta^ao de carbono (por exemplo, para simbion- 
tes); 

• atividade dos drenos de carbono (crescimento estru- 
tural ou armazenamento). 

Cada um desses cinco fatores, por sua vez, depen¬ 
de de numerosas influencias externas e internas. Nao e 
possivel prever a fixa<£ao de carbono ou o crescimento 
somente a partir de um dos fatores acima mencionados. 
Esse conhecimento simples contraria a concepc^ao, ha 
muito predominante, de que o crescimento seria um efei- 
to imediato da fotossintese da folha e estaria limitado pelo 
rendimento desse processo. Essa infeliz abordagem restri- 
tiva apresenta como consequencia a discrepancia entre o 
amplo conhecimento sobre a fotossintese na natureza e o 
pequeno ou praticamente nulo sobre os demais determi- 
nantes do crescimento e suas dependences do ambien- 
te - embora todos esses cofatores, em principio, possam 
influenciar o rendimento liquido de carbono de modo 
igualmente eficiente. A atividade dos drenos (portanto, o 
proprio incremento em biomassa) - controlada pela dis- 
ponibilidade de outros recursos que nao o carbono - e 
enormente variavel e, na maioria das vezes (exceto sob es- 
cassez de luz), representa a verdadeira for^a reguladora da 
assimila^ao de carbono por uma planta. Isso pode ser ex- 
plicado pelo simples fato de que a fotossintese se proces- 
sa sem impedimentos apenas enquanto os fotossintatos 
produzidos tambem forem utilizados em alguma parte da 
planta, ou seja, se puderem ser investidos. Do contrario, 
a atividade fotossintetica devera imediatamente retroce- 
der, pois senao as vias de transporte se “obstruiriam” ou 
os cloroplastos ficariam sobrecarregados com os produtos 
da assimila^ao (bloqueamento dos produtos finais). Do 


ponto de vista ecologico, esse seria o ponto central para a 
compreensao do crescimento vegetal. 

Elevada atividade dos drenos induz altas taxas fotossinteticas, 
enquanto uma atividade reduzida as diminui. Quando se sepa- 
ram da planta os drenos de carbono, por exemplo, ma^as ou tu- 
berculos de batata, diminui a taxa fotossintetica das folhas. No 
entanto, se for retirada uma parte das folhas de uma planta, au- 
menta a taxa fotossintetica nas folhas remanescentes. 

A atividade dos drenos de carbono na planta depende 
da disponibilidade de recursos no solo (agua e nutrien- 
tes), da temperatura e do seu estado de desenvolvimento, 
o qual e determinado pelos dois primeiros fatores e nu- 
merosos outros (por exemplo, fotoperiodo). Uma ampla 
literatura demonstra que a atividade de drenos reage a 
todas as influencias do ambiente natural (exceto a luz) 
de modo mais sensivel (e antecipadamente) que a fotos- 
sintese das folhas. Os processos de crescimento (divisao, 
alongamento e diferencia^ao celulares) reagem a retirada 
de agua, a escassez de nutrientes e as baixas temperaturas, 
muito antes que a fotossintese seja notavelmente afetada. 
Portanto, nao e exagerado ressaltar que, na maioria dos 
casos (exceto quando houver restri^ao de luz e, obvia- 
mente, situates apos a perda de folhas), o crescimento, 
logo, a demanda por fotossintatos, regula a fotossintese 
e nao o oposto. 

E surpreendente que esse conhecimento, embora muito anti- 
go, seja tao pouco documentado em livros e cursos. Em 1869, 
G. Kraus publicou na revista “Flora” os resultados de um ex- 
perimento classico sobre esse tema, conduzido no laboratorio 
de J. Sachs em Wurzburg, Alemanha. Naquela epoca, a ativi¬ 
dade fotossintetica das folhas havia sido avaliada por meio da 
observa^ao da intensidade da forma^ao de bolhas de gases em 
hastes submersas. Ja era conhecido por Sachs e os seus cole- 
gas que a taxa de fotossintese podia “fugir” temporariamente 
da demanda por fotossintatos ou da velocidade de transloca- 
^ao deles e provocar um aumento na forma^ao de amido - fato 
comprovado com uso de solu^ao de iodo ou iodato de potassio. 
Kraus entao se questionou sobre qual dos dois processos pode- 
ria ser o mais fortemente influenciado por baixas temperaturas 
(pergunta extremamente moderna para a epoca): a fotossinte¬ 
se (forma^ao de bolhas de gas) ou a utiliza^ao de produtos da 
assimila^ao (acumula^ao de amido). Para avaliar isso, foram 
colocados cubos de gelo na agua. Na agua fria, a forma^ao de 
bolhas praticamente nao diminuiu, bem como a quantidade de 
amido foi maior, em compara^ao com o controle, mantido mais 
quente. Mesmo diante de todas as obje^oes contra esses expe- 
rimentos por parte da abordagem mais atual, esse raciocinio e 
observa^ao representam uma excelente ilustra^ao do dilema: a 
absor^ao de carbono seria limitada pelo dreno ou por sua fonte? 
Resultados mais recentes para plantas de regioes frias estao de 
acordo com o seguinte quadro: a 0°C, a fotossintese das folhas 
atinge ainda aproximadamente um quarto de seu desempenho 
maximo e apenas a - 6°C cessa suas atividades (Figura 12-30B); 
o crescimento (ou seja, a atividade dos drenos), contudo, pra¬ 
ticamente cessa a 0°C e e muito lento para temperaturas abai- 
xo de 5°C. Isso tambem explica por que nos tecidos de plantas 
no limite alpino das arvores sao acumulados mais e nao menos 
carboidratos (Hoch e Korner, 2003). Neste contexto, plantas de 
habitats frios acumulam os carboidratos em formas nao estru- 
turais (amido, fructanos), ou a longo prazo como lipideos. O 
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mesmo e valido para a seca sazonal, pois o crescimento tam¬ 
bem sob deficit hidrico e muito mais sensivel que a fotossintese 
(Korner, 2003). 

A respiraqao tambem reage muito mais sensivelmente 
as influencias ambientais (principalmente a temperatura) 
que a fotossintese, sendo parcialmente conectada a ativi- 
dade dos drenos (respiraqao para o crescimento) e, devido 
a especificidade de seus orgaos, e muito dificil de ser esti- 
mada. Desse modo, e praticamente impossivel medir, sob 
condiqoes naturais, a respiraqao das raizes, que frequente- 
mente representa a maior perda de carbono. Ao se separar 
as raizes finas de seu microambiente e de seus simbiontes, 
altera-se tambem a respiraqao. 

Nao somente em questoes ecologicas, como tambem em pes- 
quisas agricolas, o significado dos drenos e, consequentemen- 
te, o tipo de investimento de assimila^ao possuem um papel 
central. Desconsiderando o manejo agronomico, o aumento 
de produtividade no cultivo de graos pode ser atribuido a 
canaliza^ao dos assimilados para o produto desejado e nao a 
uma elevada atividade nas fontes, ou seja, nas folhas. Renoma- 
dos pesquisadores em produ^ao vegetal referem-se ao fato de 
que, na compara^ao de cultivares, a produtividade mais alta 
de graos nao e acompanhada pela capacidade fotossintetica 
mais alta das folhas (Gifford e Evans, 1981; Wardlaw, 1990). 
Isso tambem significa que altera^oes geneticas na maquinaria 
fotossintetica, visando ao aumento da produtividade, nao sao 
convenientes. 

Sob o ponto de vista ecologico, um mero calculo dos 
ganhos e, portanto, pouco util para a compreensao do 
crescimento, ate mesmo para um curto periodo. Essa de- 
terminaqao seria ainda mais dificil de ser compreendida 
se abrangesse um maior intervalo de tempo, quando a du- 
raqao funcional de todos os orgaos e tecidos deve ser con- 
siderada (questoes de amortizaqao). Os ganhos “gerados” 
por uma folha sao os resultados do balanqo da produqao 
total (durante todo seu curso de vida) fotossintetica para 
a fixaqao de C0 2 menos os custos da construqao da folha 
(apos terem sido subtraidas as realocaqoes de substancias 
antes da morte foliar). Desconsiderando os custos ener- 
geticos para a formaqao de tecidos, o rendimento corres- 
ponde a multiplicaqao da produqao pelo tempo de produ- 
qao - os dois sao equivalentes quanto a sua importancia. 
Embora as condiqoes de radiaqao e de teor proteico da 
folha por area foliar (conteudo de nitrogenio) permitam 
uma estimativa relativamente boa da taxa fotossintetica 
maxima (Figura 12-20), essa taxa e medida com grandes 
esforqos. Por outro lado, sao encontrados na literatura 
apenas dados escassos sobre fatores igualmente deter- 
minantes, como a duraqao foliar ou a partilha de materia 
seca na planta, fatores determinaveis sem grande esforqo 
tecnico. 

O local e a forma de investimento dos produtos da 
assimilaqao de carbono (fotossintatos) no vegetal deter¬ 
minant, portanto, a taxa de crescimento (Figura 12-32). 
Uma realocaqao desses fotossintatos na formaqao de nova 
area foliar gera “juros compostos” (juros diarios). Um in¬ 
vestimento em hastes verdes pode ser neutro em relaqao 
ao balanqo total, enquanto orgaos de reserva e raizes finas 
apresentam baixos e elevados custos, respectivamente (so- 


bretudo, gastos para funcionamento por meio da respira- 
qao). A decisao sobre a estrategia a ser seguida nao e livre, 
mas sim determinada por tres forqas motrizes: arquitetura 
do vegetal (ou seja, o tipo morfologico herdado); piano de 
desenvolvimento (e, com isso, alteraqoes nas prioridades 
de investimento durante a vida), e fatores ambientais. As 
correntes de fotossintatos sao, dentro dos limites condicio- 
nados pela arquitetura e pelo desenvolvimento, governa- 
das pela oferta de recursos (Figura 12-33; ver 12.7.3): mui- 
ta luz - poucas folhas; pouca luz - muitas folhas; oferta 
alta de nitrogenio - massa foliar grande e massa de raizes 
reduzida, etc. 

Pela magnitude dos investimentos em carbono nas 
folhas, a planta pode adquirir uma quantidade maior 
ou menor desse elemento e, com isso, passa a contro- 
lar seu rendimento fotossintetico (da planta como um 
todo) sem necessariamente modificar o desempenho 
fotossintetico especifico. A temperatura e as disponibi- 
lidades de agua e de nutrientes determinam quanta fo- 
tossintese o vegetal como um todo “se permite realizar” 
ou quantos fotossintatos verdadeiramente podem ser 
“investidos”. Esse e um retrato do aporte de fotossinta¬ 
tos regulado pela demanda, que, por sua vez, contraria 
a ideia ate entao corrente, de que a oferta (portanto, o 
desempenho fotossintetico) determina o crescimento. 
Isso acontece apenas quando outros fatores nao sao limi- 
tantes, sob condiqoes especiais na agricultura intensiva 
ou com intenso sombreamento, onde a fixaqao de C0 2 
pode se tornar o unico componente determinante. E ca- 
racteristico de muitas plantas perenifolias a acumulaqao 
de reservas durante o periodo de seca (do ingles, stored 
growth ), mesmo que a absorqao de C0 2 seja restrita, e 
geralmente nesta epoca nao “passem fome”. Nesse caso, a 
ocorrencia de precipitaqoes e que mobilizara a liberaqao 
dessas reservas para a brotaqao. 

Embora o desempenho fotossintetico de plantas C 4 seja, na 
maioria da vezes, mais elevado que o de C 3 , sob alta umidade 
do solo, seu rendimento agricola nao e nunca maior. Plantas 
C 4 tern vantagem devido ao seu reduzido consumo de agua, so- 
bretudo em condi^oes de seca. Por meio do crescimento com¬ 
pensators das raizes, os deficits hidrico e de nutrientes podem 
ser diminuidos temporariamente, mas ao nivel do ecossistema 
existem limites naturais a esse processo. Ja uma estimula^ao da 
fotossintese pela eleva^ao da concentra^ao de C0 2 conduz a 
pequenos aumentos no crescimento, desde que a limita^ao do 
crescimento por outros recursos nao seja artificialmente cance- 
lada (ver 12.7.6). 

12.7.3 Analise funcional do crescimento 


A analise funcional do crescimento (Lambers e colabora- 
dores, 1998) parte de alguns parametros basicos relacio- 
nados principalmente ao modo pelo qual os fotossintatos 
sao distribuidos e investidos entre os diferentes orgaos da 
planta. O ambiente pode influenciar esse processo de par¬ 
tilha, investindo esses produtos em partes do vegetal onde 
predomina a escassez: nas raizes, quando ha dessecaqao 
do solo; nas folhas, sob deficit de luz; etc. Nesse sentido, 
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Figura 12-32 Representagao esquematica muito simplificada do crescimento vegetal. 0 carbono e deslocado das fontes (por exemplo, de 
folhas fotossinteticamente ativas) para os drenos (por exemplo, estruturas da planta ou consumo metabolico, bem como secregoes). A ati- 
vidade dos drenos, por sua vez, e regulada pela disponibilizagao de nutrientes no solo por micro-organismos, pela disponibilidade de agua e 
pela temperatura (nao mostrada no grafico) e, com isso, geralmente determina a demanda por fotossintatos. Dependendo do tipo de investi- 
mento em novos fotossintatos, podem surgir perdas de carbono (por exemplo, por respiragao) ou ganhos adicionais de carbono (por exemplo, 
por reinvestimento em folhas). Por analogia com sistemas economicos, complexos processos de retroalimentagao controlam a oferta e a 
demanda. Mudangas ambientais e nos processos de desenvolvimento (ontogenese), bem como a duragao funcional (amortizagao) de orgaos 
nao sao considerados aqui. 0 esquema evidencia que o desempenho fotossintetico e apenas urn dos muitos parametros reguladores do 
crescimento, o que tambem explica por que a taxa de crescimento de plantas nao pode ser prevista atraves da produtividade fotossintetica 
das folhas. No cultivo agrfcola, consciente ou inconscientemente, em primeiro lugar foram selecionados a partilha de carbono e os processos 
de desenvolvimento. AFE, RAF e IAF sao explicados no texto. COD (do ingles dissolved organic carbon) e o carbono organico dissolvido (por 
exemplo, exsudagoes de agucar ou de acidos organicos). 


utiliza-se o percentual de massa seca dos orgaos relativo a 
massa seca total (Figura 12-34), empregando-se a seguinte 
nomenclatura: 

• FMF, fragao de massa foliar (do ingles, leaf mass frac¬ 
tion; representa a porgao foliar); 

• FMC, fragao de massa caulinar (do ingles, stem 
mass fraction; representa a porgao do caule princi¬ 
pal e ramos); 


• FMR, fragao de massa radicular (do ingles, root mass 
fraction; representa a porgao das raizes). 

Analogamente, pode-se descrever como fragoes de biomassa: 
os orgaos reprodutivos, os de armazenamento, etc. No passado 
recente, foram acumuladas indicagoes de que esse padrao de 
partigao de biomassa nem sempre corresponde ao “equilibrio 
funcional” - descrito pela primeira vez por Brouwer (1963) - e 
que a alocagao de materia seca reage de modo muito especifico 
aos fatores ambientais. Geralmente, os padroes de investimento 
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Figura 12-33 Modelo simplificado para o acoplamento dos ba- 
langos de C e N na planta. A partir da pergunta se ha limitagao de 
carbono (fotossintatos passfveis de investimento, ainda nao fixados 
estruturalmente) ou de nitrogenio (compostos nitrogenados dispo- 
niveis), e a partir da razao entre C e N (C/N) dos “constituintes” 
(pools) moveis, o investimento e dirigido mais para as folhas ou para 
as rafzes. As setas contfnuas indicam fluxos de massa, enquanto as 
tracejadas apontam para as influences. (Segundo Grace, 1997.) 


ajustados tambem sao acompanhados por mudangas fisiologicas 
e morfologicas (por exemplo, regulagao do suprimento de nitro¬ 
genio e desempenho fotossintetico das folhas, protegao cuticular 
e tamanho da folha). O uso de coeficientes especificos nao rela- 
cionados a orgaos, como biomassa subterranea/biomassa aerea 
(do ingles, root/shoot ratio) deve ser evitados (Korner, 1994). 

Para raizes e folhas, os “custos de biomassa” sao inte- 
ressantes para a criagao de uma unidade funcional. Uma 
vez que a fungao da folha e, sobretudo, a absorgao de luz, 
ela pode ser melhor compreendida por meio da area fo¬ 
liar. Ja para as raizes, a fungao e dada pela intensidade da 


penetragao no solo, logo, por metro de raizes finas for- 
madas por unidade de biomassa. A superficie das raizes 
e que mantem contato com o solo; no entanto, a atividade 
da superficie diminui conforme a idade da raiz. Por con- 
seguinte, ao se relacionar os custos com as superficies, 
supervalorizam-se raizes mais grossas e antigas nao mais 
absortivas (servindo principalmente como condutores 
axiais), enquanto as mais finas e muito ativas sao desva- 
lorizadas. Por isso, independente da espessura da raiz, 
utiliza-se com frequencia o comprimento como medida 
funcional. Os parametros correspondentes sao: 

• AFE, area foliar especifica (do ingles, specific leaf 
area): e o m 2 de area foliar por g de massa seca foliar, 
que por motivos de clareza e expresso, na maioria das 
vezes, em dm 2 g _1 ou m 2 kg -1 ; 

• CER, comprimento especifico da raiz (do ingles, spe¬ 
cific root length ): eomde comprimento radicular por 
g de massa seca da raiz. 

Em vez de AFE, muitas vezes e utilizado o seu valor 
inverso, ou seja, a massa foliar por area, MFA (do ingles, 
leaf mass per area). Da relagao de biomassa total da planta 
e os “custos organicos” especificos resultam duas impor- 
tantes equagoes para a analise do crescimento: 

RAF = FMF •AFE 

em que RAF e a razao de area foliar (do ingles, leaf area 
ratio), ou seja, a area total de todas as folhas em relagao a 
biomassa total de uma planta, em m 2 g" 1 ; 

RCR = FMR • CER 

em que RCR e a razao de comprimento da raiz (do ingles, 
root length ratio), isto e, comprimento total das raizes por 
massa vegetal total, mg -1 . 

Nesse contexto, diversos estudos demonstram que 
RAF e o fator determinante mais importante para o cresci¬ 
mento (Figura 12-35), sendo que tanto FMF quanto AFE 
podem representar a variavel decisiva para RAF. 

Em primeiro lugar, RAF e uma medida estatica e ainda 
necessita ser ponderada pela taxa de fixagao de carbono es¬ 
pecifica da area foliar. Essa taxa chama-se ULR (do ingles, 
unit leaf rate) e descreve o incremento de materia seca do 


Figura 12-34 Divisao da biomassa e 
estrategias de vida das plantas. Nos 
orgaos fotossinteticos, encontram-se 
proporgoes muito distintas do total da 
biomassa de uma planta. Aqui e apre- 
sentada a fragao da massa foliar, FMF 
(do ingles leaf mass fraction), ou seja, 
a porgao da biomassa foliar em relagao 
ao total de biomassa (% da massa seca, 
superficie verde) de plantas adultas de 
diferentes tipos morfologicos e de di- 
ferentes estrategias de vida. (Segundo 
Korner, 1993.) 
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Figura 12-35 Controle do crescimento pela assimilagao e investi- 
mento. A taxa de crescimento relativa varia independentemente da 
taxa de assimilagao de C0 2 da soma de todas as folhas (ULR, unit 
leaf rate), mas se correlaciona linearmente com a area foliar para o 
total de biomassa (RAF, razao de area foliar). A dependencia de RAF 
se origina, sobretudo, do componente AFE (area foliar especifica; a 
area foliar por massa seca das folhas), e nao da massa foliar para 
o total de biomassa (FMF). Os dados utilizados sao de 51 especies 
herbaceas sob condigoes otimas de crescimento, os quais foram 
compilados por Poorter e Van der Werf (1998). 

vegetal com um todo por m 2 de area foliar e dia (g rrf 2 cf 1 ). 
A partir disso, tem-se a taxa de crescimento relativa TCR 
(do ingles, relative growth rate): 

TCR = ULR • RAF 

Ao se considerar a mudanga relativa na massa total M 
da planta por massa inicial e dia, resulta: 


TCR = — •- (expresso em: g g 1 d \ e tambem em: % d l ) 

M dt F 55 

URL representa uma integral para o desempenho assimilatorio das 
folhas em relagao ao incremento liquido da planta (obtido pelo de¬ 
sempenho assimilatorio) e descreve a assimilagao de carbono de 
modo mais realista que uma medigao pontual da fotossintese das 
folhas. A desvantagem de ULR e a sua determinagao somente por 
meios destrutivos (incremento em massa em intervalo de tempo 
relativamente curto, por exemplo, semanal). Portanto, e apenas 
calculavel para herbaceas ou para plantas de pequeno porte. No 
caso de arvores, o incremento em largura e a produgao de sera- 
pilheira em uma aproximagao grosseira podem ser confrontados 
com o IAF. Como o “efeito de juros compostos” desempenha um 
papel importante durante o crescimento e, por isso, as curvas de 
crescimento raramente sao lineares no decorrer do tempo, e incor- 
reto dividir o incremento anual das plantas pela duragao do pe- 
riodo de crescimento e denominar o resultado como TCR. Uma 
medida comumente aplicada em produgao vegetal, para designar 
o crescimento vegetal durante longos periodos (algumas semanas, 
meses), e a taxa de assimilagao liquida TAL (do ingles, net assimila¬ 
tion rate), a qual e sinonimo de ULR e representa o incremento em 
biomassa relativo a area foliar media, para um intervalo de obser- 
vagao geralmente mais longo. Contudo, a determinagao dessa taxa 
para longos intervalos se torna problematica, considerando que a 
superficie foliar constantemente se modifica. 

Conforme a especie, a TCR varia cerca de duas ordens de 
grandeza. Para arvores, FMF e FMR sao um tanto problematicos, 
pois os valores se tornam tao pequenos apenas pela inclusao da 
grande e inativa regiao do cerne (Figura 12-34). Ao se relacionar 
FMF e FMR com as partes lenhosas ativas na condugao, atin- 
gem-se valores proximos aos de plantas herbaceas de vida longa. 
Devido aos “juros” diarios no incremento das folhas, a TCR pode 
alcangar muito rapidamente valores bem elevados. Para plantas 
herbaceas jovens, um incremento de 20% nao e raro. Muitas ana- 
lises demonstram, entretanto, que vegetais de crescimentos ra- 
pido e lento se distinguem principalmente pelo investimento em 
biomassa por area foliar e pelo comprimento da raiz. As plantas 
que crescem rapidamente possuem, em contraposigao aquelas de 
crescimento lento, grande AFE (Tabela 12-1 em 12.6.2) e grande 
CER. Alguns valores tipicos para essas medidas sao mostrados 
na Tabela 12-2. 

A Figura 12-36 ilustra esquematicamente a combi- 
nagao dos fatores determinantes mais importantes para 
a analise funcional do crescimento e estende, assim, a 
abordagem a partir da folha individual ate o ganho de 
carbono de uma monocultura. Esse esquema funcional 
seria ainda bem mais complicado se as multiplas (consi- 


Tabela 12-2 Valores tipicos* da analise funcional do crescimento 


Tipo de planta 

FMF 

FMC 

FMR 

AFE 

CER 

RAF 

TCR 

Plantas herbaceas 

0,25 

0,45 

0,30 

25 

50 

6 

0,15 

Arvores estacionais 

0,02 

0,85 

0,15 

12 

- 

0,24 

0,02 

Coniferas perenifolias 

0,04 

0,83 

0,13 

3 

- 

0,12 

0,02 


* Valores aproximados para indivfduos de plantas nativas bem desenvolvidos, porem ainda nao senescentes. Esses valores podem diferir bastante para plan- 
tulas e durante as fases inicial de crescimento e de senescencia. FMF, FMC, FMR sao expressos em g g" 1 , RAF em m 2 kg” 1 e TCR em g g” 1 d” 1 , sendo todos os 
valores relacionados a materia seca do vegetal como um todo. AFE e dado em m 2 kg” 1 e CER em m g” 1 , por unidade de massa de tecido seco (folha ou raiz). 
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Figura 12-36 Modelo da relagao funcio- 
nal entre alocagao e assimilagao de carbo- 
no e nitrogenio com o tempo de vida fo¬ 
liar. Somente os paramentros internos do 
crescimento vegetal e da disponibidade de 
nutrientes sao aqui abordados. Outros pa¬ 
rametros influenciadores externos, como o 
clima, a umidade do solo, processos de de- 
senvolvimento e interagoes bioticas, nao 
sao considerados. A = Desempenho fotos- 
sintetico; RAF = razao de area foliar, AFE 
= area foliar especffica. (Segundo Reich e 
colaboradores, 1992.) 



deravelmente desconhecidas) interagoes com simbiontes, 
herbivoros, patogenos e decompositores tivessem sido in- 
cluidas, ou ainda, se os desencadeadores dos processos de 
desenvolvimento vegetal (por exemplo, floragao) tivessem 
sido considerados. A complexidade seria ainda maior se 
para as comunidades fossem levadas em conta as intera¬ 
goes aereas e subterraneas de diferentes especies vegetais, 
bem como as fases de desenvolvimento. O crescimento de 
uma comunidade vegetal nao e, portanto, previsivel (mo- 
delavel) de maneira mecanicista, com base na fungao de 
uma folha. Para essa determinagao, faltam dados para inu- 
meraveis parametros. Esses parametros tambem nao sao 
nada palpaveis, pois tratam-se de variaveis dependentes de 
outras variaveis. Cada previsao do crescimento vegetal e, 
por isso, de natureza estatistica e baseada em valores em- 
piricos (na silvicultura, por exemplo, em tabelas de cresci- 
mentos especificas por especie; do ingles .growth tables). A 
complexidade aqui mostrada tambem deixa claro por que 
nao se pode esperar um resultado previsivel para o cres¬ 
cimento sob condigoes naturais, quando ha intervengao 
genetica em qualquer processo especifico (por exemplo, 
processos na membrana dos cloroplastos). 

12.7.4 0 isotopo estavel 13 C na ecologia 


Frequentemente, novos metodos sao o ponto de partida 
para um avango no conhecimento. Desde a metade da de- 
cada de 1970, nenhum outro conhecimento exerceu tanta 


influencia na pesquisa em ecologia funcional (orientada 
pelos processos) como o de isotopos estaveis de impor- 
tantes elementos onipresentes na natureza, como hidro- 
genio, nitrogenio, oxigenio (ver 12.5.4 e 12.6.4) e carbono, 
os quais podem ocorrer enriquecidos ou em deplegao nas 
plantas no ambiente natural (Ehleringer e colaboradores, 
2002). Esses sinais se propagam pela cadeia alimentar 
e, por essa razao, beneficiaram tanto a ecologia vegetal 
como a ecologia animal. O isotopo 13 C e o mais impor- 
tante. O mesmo representa cerca de 1,1% de todo carbono 
nos minerals, da atmosfera e nos organismos, enquanto 
98,9% deste elemento e atribuido ao isotopo 12 C. O iso¬ 
topo radioativo 14 C ocorre continuamente em tragos na 
parte superior da atmosfera e, devido a seu decaimento 
relativamente rapido, e utilizado na datagao de materials 
organicos e tambem como marcador (do ingles, tracer) na 
pesquisa analitica - o que nao sera abordado aqui. 

Compostos com isotopo mais pesado possuem a ca- 
racteristica de se difundirem um pouco mais lentamente 
que aqueles com a variante mais leve do mesmo elemento 
e, em muitos casos, a velocidade do processo tambem e re- 
duzida. Nesse caso, fala-se em um fracionamento fisico e 
bioquimico de isotopos estaveis (separagao). Para o carbo¬ 
no, isso envolve, sobretudo, a conversao de 13 C0 2 . Assim, 
o fracionamento ocorre de modo que o C0 2 com isotopos 
pesados 13 C no tecido vegetal seja discriminado contra iso¬ 
topos leves 12 C, o que significa uma incorporagao de 13 C 
menor que o seu teor correspondente no ar (Quadro 12-1). 

A discriminagao isotopica fisica (essencialmente a 
difusao pelas fendas estomaticas) e fraca e leva a presen- 
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Quadro 12-1 


Analise dos balangos de carbono e agua por meio do 8 13 C 


0 instrumento de medida para a identificagao das razoes dos 
isotopos e o espectrometro de massa, o qual cada mais se torna 
uma ferramenta padrao na biologia. 0 tamanho da amostra e de 
apenas poucos miligramas e com tal aparelho, diferegas de ate 
0,1 %o na razao dos isotopos podem ser detectadas. Em vez de 
concentragoes absolutas, geralmente se considera o desvio iso- 
topico relativo da razao 13 C/ 12 C da amostra em relagao a razao 
13 C/ 12 C de referenda. A substancia internacional de referenda, 
a qual todas as razoes 13 C/ 12 C sao relacionadas, e o fossil bele- 
mnita da formagao calcaria Pee Dee na Carolina do Sul (EUA), 
cujo valor 8 13 C por definigao e de 0 %o. Em relagao a esta refe¬ 
renda, calcula-se o valor 8 13 C de qualquer outra substancia pela 
seguinte formula: 


8 13 C = [ 


( 13 c / 12 c] 

' 'a 


f 13 c / 12 c) 

\ / r 


— 1]-1.000 (%o) 


Atualmente, o C0 2 atmosferico - de onde se pode inter¬ 
pretar o valor 8 13 C das plantas - e de -8%o em relagao a subs¬ 
tancia de referenda, e esta lentamente se tornando cada vez 
mais negativo por causa da combustao das reservas fosseis 
de carbono. No seculo XIX, o valor nem tinha chegado a -7%o 
(reconstrugao atraves de ar contido no gelo polar). Em vez de 
indicar a razao dos isotopos em relagao ao fossil belemnita 
com o valor 8 13 C, o qual e negativo, usa-se como alternati¬ 
ve a discriminagao contra 13 C (A) em relagao ao ar (urn valor 
positivo): 


0 ^amostra 0 U c 

1 + S 13 C__. 


» 


A magnitude da discriminagao contra 13 C0 2 no processo 
da fotossintese ajuda o entendimento de passos importantes 
na absorgao de C0 2 (difusao estomatica e carboxilagao). Como 
os fotossintatos integram os sinais no decorrer de tempo e os 
armazena na substancia estrutural da planta de maneira dura- 
doura, os valores 8 13 C sao urn imagem das condigoes de assimi- 
lagao durante o crescimento da planta, tanto no presente como 
ha milhares ou milhoes de anos. A relagao entre o metabolismo 
e a discriminagao contra 13 C foi formulada por G. Farquhar e 
comprovada experimentalmente varias vezes: 


A = a + (b - a) p/p a 
ou entao 


^i 3 C 

^amostra 


= 5 13 C ar + a+ (b-a)pj/p a 


(com a = 4,4 % 0 ; fracionamento por difusao; b = 28 % 0 ; fraciona- 
mento por carboxilagao; p, e p a sao as pressoes parciais de C0 2 
interna e externa, respectivamente). 

Como p a e conhecida, consegue-se calcular o valor de p, a 
partir de A. Por meio de uma amostra infima, recebe-se entao 
indicagoes sobre o impedimento estomatico do metabolismo no 
momento em que os assimilados estavam sendo formados. Urn 
valor baixo de p, indica aberturas estomaticas reduzidas e, com 
isso, urn suprimento de agua desfavoravel. 


ga de 13 C reduzida de 4,4 %o abaixo da epiderme. Esse 
C0 2 pobre em 13 C esta, assim, disponivel para o acopla- 
mento com RuBP por meio da rubisco - um processo no 
qual o 13 C e discriminado de modo mais consideravel, 
em cerca de 28%o. Uma vez ocorrida a primeira ligagao 
pela PEP carboxilase (plantas C 4 e CAM), nao se processa 
nenhuma discriminagao adicional, pois essa enzima nao 
discrimina contra o 13 C0 2 . Nesse caso, a discriminagao 
total limita-se, por conseguinte, aquela realizada pelos 
estomatos (4,4%o). Pequenas discrepancias surgem em 
plantas C 3 , dado que o C0 2 usado para a respiragao inter¬ 
na (proveniente de um substrato ja empobrecido de 13 C) 
e novamente fixado - o que pode representar um papel 
importante especialmente no caso de pequenas fendas 
estomaticas. Em linhas gerais, a discriminagao total sera, 
assim, sempre grande (S 13 C fortemente negativos) quan- 
do a discriminagao for dominada por rubisco (plantas C 3 
com estomatos bem abertos) e sempre pequena (valores 
pouco negativos de 8 13 C) quando as aberturas estoma¬ 
ticas estiverem bastante reduzidas e a absorgao de C0 2 
fortemente limitada, ou mesmo, em plantas C 4 e CAM. 
Uma vez que o valor de b 13 C atmosferico e de -8%o, teo- 


ricamente, 8 13 C nao pode nunca ser mais alto que -12%o 
(-8 mais -4; plantas C 4 ) e nunca mais baixo que -36%o 
(-8 mais -28). Na realidade, o valor medio de 8 13 C para 
plantas C 3 bem supridas por agua e de -28,5%o (a maioria 
vai de -25%o ate -32%o), e, para plantas C 4 , os valores 
medios situam-se entre -12%o e -14%o. Ja para plantas 
CAM, depende se elas utilizaram integralmente o meta¬ 
bolismo CAM ou se assimilaram na rota C 3 em perio- 
dos umidos e tambem durante o dia (maioria dos valores 
encontra-se entre -13%o e -20%o). A utilizagao ecologica 
dessas informagoes e relevante. 

Com o auxilio dos valores de 8 13 C, e possivel distinguir plantas 
C 3 e C 4 em amostras infimas de substancias vegetais (tambem 
em provas depositadas em herbarios ou fossilizadas) e descobrir 
(fato especialmente interessante) se estruturas vegetais, no caso 
de plantas C 3 , se originaram sob condigoes de deficit hidrico 
(8 13 C pouco negativo) ou de abundante disponibilidade de agua 
(8 13 C fortemente negativo). Em gorduras, ossos e dentes de ani- 
mais, pode-se identificar se/quando eles pastejaram em campos 
com plantas C 4 . E possivel comprovar se o humus foi origina- 
do de residuos de plantas C 3 ou C 4 (comprovagao de mudangas 
historicas na vegetagao). Com esses metodos, consegue-se, por 
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Figura 12-37 A mudanga do valor 8 13 C de plantas (folhas) e do res¬ 
pective humus do solo, ao longo de um perfil de altitude de 3.000 
m em Nova Guine (area hachurada: 95% faixa de confianga). 0 solo 
carrega a assinatura dos isotopos das plantas. As plantas integram 
a discriminagao por meses a ate alguns anos, enquanto o solo arma- 
zena essas informagoes por seculos ate milenios. Plantas de monta- 
nhas altas discriminam menos contra o 13 C que as do vale. (Segundo 
varios autores em Korner, 2003.) 


exemplo, comprovar que caracois que atualmente vivem no de- 
serto de Negev (Israel), ha milhares de anos, se alimentaram de 
plantas C 3 bem supridas de agua (clima umido); que plantas C 4 , 
em uma escala de tempo geologica, sempre foram frequentes, 
quando o teor de C0 2 atmosferico era baixo, e que as folhas de 
plantas de montanhas altas do mundo todo mostram limitagao 
da carboxilagao relativamente mais baixa que especies vegetais 
comparaveis de regioes de menor altitude (8 13 C menos negativo 
se somente forem comparados a perfis altitudinais, sem escas- 
sez de agua), o que tambem se mostra no humus (Figura 12-37). 
Alem disso, a primeira comprovagao da existencia de organis- 
mos fotossinteticos sobre a Terra se deve a analise isotopica de 
bacterias fossilizadas, que possuem bilhoes de anos. Pelo fato de 
13 C estar disponivel tambem como um marcador ( tracer ) com- 
pletamente seguro em distintos compostos quimicos, esse iso- 
topo tambem pode servir como substituto para o 14 C radioativo. 

12.7.5 Biomassa, produtividade, ciclo 
global do carbono 


12.7.5.1 Estoque de biomassa 

A maior parte do carbono fixado biologicamente en- 
contra-se nos continentes e, dessa porgao, cerca de 15% 
situa-se na biomassa e 45% no humus (Figura 12-43). A 
biomassa global, por sua vez, e constituida por aproxima- 
damente 85% de arvores (Figura 12-38). 

Segundo a definigao dada em 11.5.1.4, a biomassa exclui a massa 
vegetal morta. Todavia, com essas estatisticas globais, na pratica, 
uma estrita separagao entre biomassa viva e morta e impossivel. 
Por coerencia com as fontes bibliograficas, aqui sera designado 
como biomassa, na realidade, a fitomassa (incluindo tambem a 


biomassa morta). Troncos de arvores sao um resultado evolutivo 
da competigao por luz, em parte tambem por espago (fuga de 
herbivoros e do fogo). Nesse sentido, a maior parte da biomassa 
global representaria aquilo que poderia ser traduzido para a lin- 
guagem cotidiana como “despesas com infraestrutura”. 

Aproximadamente 40% da biomassa global ainda e en- 
contrada em florestas tropicais e subtropicais. O somatorio 
dos estoques medios de biomassa na agricultura atingem 
cerca de 1,6%; apenas 0,2% da biomassa global esta nos oce- 
anos. Em florestas, a maior porgao de biomassa e aerea (em 
torno de 80%), enquanto em campos, subterranea (> 60%, 
com extremos chegando a 90%). Geralmente, 60-80% da 
biomassa do sistema de raizes total situa-se nos 30 cm su- 
periores do perfil de solo, mas uma pequena parte das raizes 
avanga alguns metros em profundidade no solo, com exce- 
gao da vegetagao subpolar e a de locais umidos (Tabela 12-3). 

O estoque de materia vegetal morta pode, em alguns tipos de 
campos, representar ate 50-90% da biomassa vegetal total (folhas 
e bases foliares mortas). O mesmo e valido para florestas, quan¬ 
do se considera como “morto” o cerne nao mais ativo fisiologi- 
camente (em oposigao ao alburno ativo), o que nao e mostrado 
por estatisticas. Na maioria das vezes, a biomassa vegetal morta 
no solo (chamada de serapilheira) e baixa em campos, mas em 
florestas de zonas temperadas e de 5-101 ha” 1 (o menor e o maior 
valor se referem, respectivamente, as florestas latifoliadas e de 
coniferas), enquanto a produgao anual de serapilheira e de 4 a 51 
ha” 1 , o que corresponde aproximadamente ao incremento anual 
em madeira. 

O estoque de biomassa em um ecossistema pode va- 
riar fortemente, sem significar modificagoes no IAF (ver 
11.5.1.5). Um campo destinado a produgao de feno para 
a alimentagao de animais e uma floresta de faias em bom 
estado apresentam IAF proximo a 6. As quantidades de 
clorofila em vegetagoes fechadas do mundo todo por 
unidade de superficie tambem sao semelhantes entre si 
(2-3 gm" 2 ). 

O tamanho dos estoques tambem nao afirma nada 
sobre a dinamica da biomassa (turnover). Embora apenas 
uma pequena porgao da biomassa da Terra esteja concen- 
trada nos oceanos (principalmente no plancton), esses 
organismos assimilam, no total, tanto C por ano, quanto 
a vegetagao terrestre. Essa comparagao mostra que a dis- 
tingao entre pools e fluxos (conversoes) e essencial para a 
compreensao acerca do balango de carbono, sobretudo no 
que se refere ao “problema do C0 2 ”, o qual sera posterior- 
mente abordado (ver 12.7.6). 

12.7.5.2 Produqao de biomassa 

Enquanto as plantas crescem, multiplica-se ao longo do 
tempo a biomassa por unidade de superficie; assim, fala-se 
em produgao de biomassa ou produtividade (quando ex- 
pressa como taxa por unidade de tempo). Como se situa no 
inicio da cadeia alimentar, a produgao de biomassa vegetal e 
denominada de produgao primaria. A produgao primaria 
e medida como produgao primaria bruta (PPB) - ou seja, 
a quantidade total de biomassa sintetizada por unidade de 
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Estoque de carbono na fitomassa (%) 1 
0 10 20 30 40 50 


Florestas 

tropicais 



Florestas de zonas 
temperadas 

Savanas e 
campos tropicais 


Florestas 

boreais 

Florestas 

mediterraneas 

(esclerofitas) 



57 


Desertos e ITI 
semidesertos U 


Campos de fl 
zonas temperadas [] 0 

Areas agricolas | 4 

Tundra | 2 

Areas cobertas 

por gelo 0 


Superficie 2 Estoque de PPL 
carbono 3 (ano) 4 

12 19 21,9 

7 13 8,1 

18 3 14,9 

9 4 2,6 

2 6 1,4 

19 0,36 3,5 

10 0,40 5,6 

9 0,30 4,1 

4 0,36 0,5 

10 0 0 


PPL 

(dia) 5 

Tempo 
de cres¬ 
cimento 6 

4,4 

300 

4,8 

170 

4,5 

130 

1,6 

150 

3,8 

130 

3,2 

50 

2,8 

150 

1,9 

180 

1,2 

80 


0 


Total de florestas 552 (85%) 
Total de outras vegetagoes 100 (15%) 


Total de superficies 
terrestres 
Oceanos 


652 Gt (= Pg; 100%) 
1 Gt (= Pg; 0,15%) 


30% 

60% 

149 milhoes km 2 62,6 28,2 

335 milhoes km 2 


] ) Estoque terrestre total em Gt = 1.015 g 

2 ) Proporgao de superficie em % do total de superficies terrestres ( = 149 milhoes km 2 , subtraindo-se grandes 
superficies de agua no interior dos continentes). 

3 ) Estoque medio de C na fitomassa (global) em kg C nr 2 . Estes numeros tambem incluem areas com cobertura 
menor de vegetagao dentro de uma categoria. 

4 ) Produgao primaria liquida global (soma) anual, expressa em Gt C a -1 . 

5 ) Produgao primaria liquida por unidade de superficie e referente ao real perfodo de crescimento, expressa em 
g C rrr 2 d' 1 . 

6 ) Duragao media do perfodo de crescimento (numero de dias por ano) 


Figura 12-38 Distribuigao dos estoques de carbono da Terra fixados na biomassa de grandes biomas e terras agrfcolas. Os dados relativos 
referem-se a um estoque total estimado em 652 bilhoes de toneladas de carbono (biomassa seca contem cerca de 46-50% C). Os estoques 
de C em biomassa por superficie sao valores medios calculados. Se forem consideradas somente vegetagoes nao perturbadas e nas fases 
avangadas da sucessao, os estoques por area podem ser consideravelmente mais altos. De acordo com uma estimativa mais antiga, cerca 
de 3,5 milhoes km 2 , 15 Gt C em fitomassa (2,3%) e 4 Gt a" 1 PPL sao atribufdos a areas umidas. Na figura acima, estes valores representam 
principalmente areas de vegetagao campestre (por exemplo, pantanos, turfeiras, estuarios). A duragao do perfodo de crescimento e uma 
aproximagao grosseira, pois cada uma dessas categorias inclui zonas com condigoes climaticas mais ou menos favoraveis; por exemplo, o 
conceito de florestas tropicais tambem compreende areas periodicamente secas. (Segundo Saugier e colaboradores, 2001.) 


superficie - e produgao primaria liquida (PPL) - isto e, o 
resultado obtido ao se subtrair da produgao primaria bruta, 
a soma das perdas respiratorias do ecossistema (R) no de- 
correr do tempo. Dessa forma, tem-se a equa^ao: 

PPL = PPB -SR 


Esses conceitos relativos a produgao, conhecidos da 
economia e muito usados na biologia, na verdade, sao 
mais de natureza teorica. Na pratica, eles tern pouca apli- 
ca^ao, pois as perdas, principalmente as subterraneas e 
por respira^ao, geralmente sao desconhecidas. Assim, as 
estimativas de PPL contem grandes erros. 
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Tabela 12-3 Massa total das raizes e por unidade de superficie nos grandes biomas e em terras cultivadas, bem como a profundidade 
maxima (valores medios e absolutos) das raizes 


Bioma 

Superficie 

Massa 

das raizes 

Proporgao ate 30 cm 
de profundidade 

Profundidade maxima 

das rafzes* 


(10 6 km 2 ) 

(kg m~ 2 ) 

(Gt) 

(%) 

media 

(m) 

absoluta 

(m) 

Florestas tropicais umidas 

17 

4,9 

83 

69 

7,3 

18 

Florestas (sub)tropicais estacionais 

7,5 

4,1 

31 

70 

3,7 

4,7 

Florestas de zonas temperadas perenifolias 

5 

4,4 

22 

52 

3,9 

7,5 

Florestas de zonas temperadas deciduais 

7 

4,2 

29 

65 

2,9 

4,4 

Florestas boreais 

12 

2,9 

35 

83 

2,0 

3,3 

Vegetagao arbustiva/arborea aberta 

8,5 

4,8 

41 

67 

5,2 

40 

Campos tropicais (savanas) 

15 

1,4 

21 

57 

15,0 

68 

Campos de zonas temperadas (estepe, pradaria, etc.) 

9 

1,4 

14 

83 

2,6 

6,3 

Tundra/vegetagao alpina 

8 

1,2 

10 

93 

0,5 

0,9 

Desertos quentes 

18 

0,8 

6,6 

53 

9,5 

53 

Terras cultivadas 

14 

0,2 

2,1 

70 

2,1 

3,7 


Segundo R. Jackson, J. Canadell. A massa total das raizes da Terra resultante corresponde, conforme esta tabela, a cerca de 295 Gt (= 10 9 1) de materia seca 
ou aproximadamente 140 Gt de carbono. Aqui foram utilizadas informagoes da literatura especffica, as quais incluem a biomassa das rafzes encontrada mais 
profundamente no solo que a mostrada por tabelas classicas de biomassa total da Terra. Com isso, apenas devido a essa porgao comumente nao registrada 
abaixo de 30 cm de profundidade do solo, o estoque de biomassa da Terra se elevaria em cerca de 85 Gt de massa seca ou de 40 Gt C e, portanto, o estoque 
global de carbono aumentaria de 560 para 600 Gt C (ver Figuras 12-38 e 12-39). As diferengas nas proporgoes de superficie, quando comparadas com Figura 
12-38, resultam da diferente classificagao das formagoes vegetais. 

*De modo geral, a profundidade maxima media observada e de 7 m para arvores, 5 m para arbustos, 2,6 para plantas herbaceas (incluindo gramineas) e 2 m para 
plantas de lavouras. Sem informagoes adicionais, pode-se assumir, em uma primeira aproximagao, que essas formas de vida alcangam as profundidades indicadas 
do solo com os apices de suas raizes (em regioes umidas e frias, as profundidades tendem a ser menores; em regioes secas e quentes, tendem a ser maiores.) 


Como estimativa grosseira, pode-se assumir que cerca da me- 
tade do carbono absorvido via plantas sera devolvido por elas 
ainda durante suas vidas como C0 2 respiratorio. A outra parte, 
em sua maioria, retorna a atmosfera por meio da decomposigao 
microbiana dos residuos vegetais. Em uma comparagao global 
de florestas, Raich e Nadelhoffer (1989) demonstraram que a 
produgao anual de serapilheira aerea entre o Alasca e os tropi- 
cos (70-500 g m” 2 a” 1 ) e proporcional a liberagao de C0 2 do solo 
(“respiragao do solo”). A partir disso, pode-se concluir que a pro¬ 
dugao de biomassa anual e a forga propulsora para a respiragao 
do ecossitema, independente do clima. 

A PPL, medida mais frequentemente utilizada, nunca foi 
determinada com exatidao pela formula acima mencionada. 
Para isso, seria necessario conhecer integralmente a fixagao de 
C0 2 pela fotossintese e to das as perdas por respiragao ao longo 
de todo o tempo de observagao. Isso nao e viavel e habitualmente 
consideram-se as alteragoes nos estoques de biomassa A(AB), 
entre dois momentos determinados, como alternativa (g m” 2 
a” 1 ). O problema nesse caso e que, de toda a biomassa produzi- 
da durante o intervalo de observagao, uma parte continuamente 
desaparece. Partes mortas da planta (P a ) ainda podem ser coleta- 
dos de forma ininterrupta e, por fim, adicionadas (naturalmente 
sem perdas de substancias volateis como, por exemplo, isopreno; 
Ex a ). Porem, seria mais dificil reconstruir a biomassa produzida 
que foi “consumida” por herbivoros e patogenos (C a ), e impossi- 
vel determinar os continuos consumo e perda de biomassa (C s , 


P s ) por orgaos subterraneos. Em campos, mais de 2/3 desse con¬ 
sumo e perda sao atribuidos a orgaos subterraneos, sobretudo, 
em raizes finas de curto tempo de vida. Ha estimativas mostran- 
do que 5-10% dos fotossintatos alcangam fungos micorrizoticos 
e la permanecem temporariamente - de qualquer maneira, essas 
substancias tambem nao podem mais ser rastreadas. A quanti- 
dade de exsudatos de raizes liberada na rizosfera (agucares, ami- 
noacidos) e amplamente desconhecida, bem como, na maioria 
da vezes, a perda de compostos organicos soluveis (do ingles, dis¬ 
solved organic matter) em aguas de percolagao (Ex s ). Por isso, a 
PPL baseada nas alteragoes nos estoques de biomassa (AB) pode 
estar errada em ate 100%. A equagao 

NPP = AB + P a +P S + C a + C s + Ex a + Ex s 

(em que Pea biomassa morta perdida, C e a biomassa consu¬ 
mida, Ex sao as exportagoes; a e empregado para biomassa ae¬ 
rea e s, para biomassa subterranea) praticamente nao apresenta 
solugao. Apenas se todas essas perdas fossem aproximadamente 
equivalentes em todos os ecossistemas, teriamos dados de PPL 
fundamentados na biomassa de colheita (AB)comparaveis, fato 
bastante improvavel. Um problema adicional e a alocagao de bio¬ 
massa durante o periodo de observagao. Novas estruturas aereas, 
formadas a partir de reservas provenientes de orgaos em cama- 
das profundas do solo, na realidade, nao foram produzidas no 
periodo de observagao (do ingles, stored growth), mas sim trata- 
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Produgao primaria Tempo de crescimento Produgao primaria 
liquida mensal (kg rrf 2 ) (meses) liquida anual (kg m“ 2 ) 


Floresta tropical 
pluvial 

Floresta temperada 
fria decidua 
Floresta boreal 
perenifolia 


Campos tropicais 

Campos de zonas 
temperadas 
Vegetagao alpina (ao norte 
da zona temperada) 



12 

5 

5 


10 

6 

2 


2,5 (1,8 -3,0) 
1,2 (1,0 - 1,5) 
1,1 (0,3 -2,0) 

2,5 (0,2 -4,0) 
1,0 (0,2 - 1,5) 
0,4 (0,2 - 0,6) 


Figura 12-39 “Produgao de biomassa” de diferentes ecossistemas. Os valores (dados somente para regioes umidas) diferem considera- 
velmente, dependendo se representam um ano (a direita, em negrito, incluido periodos sem crescimento fora de regioes tropicais) ou uma 
media mensal do perfodo de crescimento (barras a esquerda). Isso mostra que as diferengas globais na acumulagao anual de biomassa prati- 
camente nao sao influenciadas pelo regime de temperatura durante o perfodo de crescimento. Os dados de produgao media para florestas e 
campos nao diferem. As barras hachuradas exibem um quadro da grande variabilidade regional e local. Ao se calcular os valores aqui dados 
para a unidade g C nrf 2 d" 1 , conforme na Figura 12-38, os numeros diferem um pouco, pois foram consideradas aqui somente regioes umidas 
(nenhuma limitagao notavel por agua) e comunidades com cobertura total do solo (100%). Tal efeito e mais pronunciado nos valores para 
a floresta boreal e para ecossistemas alpinos, uma vez na Figura 12-38 eles abrangem areas imensas com muito pouca ou sem cobertura 
vegetal. Os numeros comparativos nas mesmas unidades que na Figura 12-38 (C nrf 2 d _1 ) sao: floresta tropical pluvial 3,5 (2,5-4,2), floresta 
de zonas temperadas 4 (3,3-5,0), floresta boreal 3,7 (1,0-6,7), campos tropicais 4,2 (0,3-6,7), campos de zonas temperadas 2,8 (0,6-4,2), 
vegetagao alpina 3,3 (1,7-5,0). (Segundo Korner, 1998.) 


-se de biomassa simplesmente deslocada (a custos metabolicos) 
de baixo para cima. 

Por se desconhecer a quantidade de perda, em vez do uso 
da bastante popular PPL, o correto e falar em incremento de 
fitomassa liquido ou em rendimento (do ingles, harvestable 
yield), para o caso da agricultura. Diante dessas discrepan- 
cias na determinagao e aplicabilidade, os valores de PPL sao 
citados aqui apenas como (no sentido de) PPL. Aproxima- 
damente 46-50% da materia corresponde ao carbono. O 
conteudo de energia medio (valor calorico) da biomassa de 
especies vegetais terrestres e cerca de 18,1 kj, enquanto o do 
plancton nos oceanos situa-se entre 19,3 e 20,6 kj. 

Quando se utilizam os incrementos em biomassa dos 
grandes biomas da Terra - os quais foram aumentados por 
perdas registraveis (por exemplo, serapilheira) - como 
tentativa de aproximagao viavel para a “produtividade” 
real, nota-se que o resultado dependente totalmente da es- 
cala de tempo. Ao se incluir a epoca do ano improdutiva 
nas regioes proximas ao polo (dormencia), ou seja, ao se 
considerar o incremento de biomassa anual (sem consi- 
derar a real duragao produtiva), ocorre uma diminuigao 
da produtividade em diregao aos polos. Ao se comparar 
somente periodos de ativo crescimento, observa-se que a 
produtividade e praticamente a mesma em todas as partes 
da Terra, enquanto houver agua suficiente. Esse resultado 
e bastante surpreendente, mas com frequencia omitido, 
mostrando o quanto as adaptagoes fisiologicas se equili- 
bram com as diferengas climaticas globais. As diferengas 
latitudinais da produgao na Terra (com excegao de abun- 
dantes diferengas regionais e locais nas condigoes de cres¬ 


cimento) sao quase exclusivamente o resultado das dis- 
tintas duragoes das estagoes do ano, estando, portanto, 
muito pouco relacionadas ao clima durante a epoca ativa 
de crescimento. No que diz respeito a media mensal (em 
vez da anual) do periodo de crescimento, as plantas de 
montanhas altas de zonas temperadas nao produzem mui¬ 
to menos biomassa que uma floresta tropical umida tipica, 
a qual, por sua vez, nao fica abaixo de florestas latifoliadas 
de zonas temperadas (Figura 12-39). 

Os produtores primarios, com suas biomassas viva e 
morta, estabelecem o fundamento para a construgao de 
materia pelos consumidores e decompositores, ou seja, 
para a produgao secundaria. Ao longo da cadeia alimen- 
tar, a biomassa vegetal sempre e aproximadamente 100 ve- 
zes maior que a dos produtores secundarios. Entre os con¬ 
sumidores, os herbivoros constituem sempre a maior parte 
da biomassa. Os carnivoros e carnivoros de topo (consumi¬ 
dores de topo) e os parasitos e parasitos de topo tern par- 
ticipagao progressivamente mais baixa na zoomassa, ocu- 
pando o apice da piramide alimentar com seus diferentes 
niveis troficos. A Tabela 12-4 e a Figura 12-40 mostram a 
divisao da biomassa e da produtividade, tomando como 
exemplo uma floresta mista da Europa Central dominada 
por carvalho (Quercus sp.) e carpino (Carpinus betulus). 
Com esse exemplo, e possivel reconhecer que a piramide 
alimentar corresponde a uma piramide de produgao, pois 
a produgao primaria liquida atinge aqui, tanto como em 
outros ecossistemas, valores na ordem de grandeza de dez 
a 100 vezes superiores aos da produgao secundaria. 

A Figura 12-40 tambem indica que os consumidores 
possuem apenas uma baixa participagao na produgao secun- 
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Tabela 12-4 Biomassas de uma floresta mista com dominancia de 


carvalho e carpino, na Europa Central 


Organismos 

Massa de materia seca (t ha ] ) 

Plantas verdes 

275 

Folhas de especies lenhosas 

4 

Ramos 

30 

Caules 

240 

Ervas 

1 

Animais (na superficie) 

> 0,004 (3-5 kg ha" 1 ) 

Aves 

0,0007 

Grandes mamfferos 

0,006 

Pequenos mamfferos 

0,0025 

Insetos 

? 

Organismos do solo 

ca. 1 

Minhocas 

0,5 

Demais animais do solo 

0,3 

Flora do solo 

0,3 


Segundo dados de P. Duvigneaud em H. Ellenberg (comparar tambem 12-40). 


daria, pois, da produgao primaria das plantas nesta floresta 
mista de carvalho e carpino, somente cerca de 2% (em outras 
biocenoses terrestres nao muito mais que 15%, em media 
7%) e diretamente utilizada por herbivoros. Por outro lado, 
em torno de 25% da produgao primaria e anualmente acu- 
mulada como materia organica morta, tanto na forma so- 
lida (detrito: serapilheira, humus, etc.) quanto dissolvida na 
agua do solo (COD, carbono organico dissolvido; do ingles, 
dissolved organic carbon). A esse relevante compartimento 
do ecossistema (do ponto de vista quantitativo) correspon- 
dem o grande significado e o desempenho dos decompo- 
sitores (tambem “mineralizadores”) saprofagos (ver 8.1.1, 
Quadro 10-4), cuja participagao na produgao secundaria to- 
taliza mais de 95%. Apesar de a base de dados ser imprecisa 
(como discutido acima), as estimativas para PPL sao muito 
ilustrativas em uma comparagao global (Figura 12-41). Em- 
bora os oceanos abriguem apenas 0,2% da biomassa global, 
eles representam com sua proporgao aproximadamente 70% 
da superficie total da Terra - valores de PPL praticamente 
tao altos como os obtidos pelo total dos continentes. Essa 
produtividade se concentra, contudo, em locais ricos em 
nutrientes, ou seja, areas e regioes proximas a costa onde 
ocorre o fenomeno de ressurgencia (ascensao de aguas frias 
de zonas profundas do oceano; do ingles, upwelling regions). 
Regioes dos oceanos tropicais ou subtropicais e distantes da 
costa apresentam uma produtividade baixa (areas brancas 
no mapa). Pode-se destacar, tambem, que a produtividade 
maxima natural do mar (algumas areas costeiras) e a do con- 
tinente podem ser igualmente elevadas, isto e, em torno de 
2.000-3.000 g m~ 2 a(com picos de PPL de ate 6.000 g m" 2 a -1 
para zonas de transigao entre terra e mar, tal como pantanos 



Figura 12-40 Radiagao solar anual e produgoes primaria e secun¬ 
daria em uma floresta mista centroeuropeia com dominancia de car¬ 
valho e carpe. Dados de massa expressos em toneladas de materia 
seca por hectare (comparar com Tabela 12-4). (Segundo dados de 
Duvigneaud, 1971.) 


tropicais/subtropicais). No continente, a PPL media anual 
para vegetagoes fechadas varia, conforme a latitude, e em su- 
ficiente disponibilidade de agua, entre 200 (areas subpolares) 
e 2.500 g m~ 2 (florestas tropicais umidas; valores de biomassa 
seca). Ja florestas em zonas temperadas chegam a apresen- 
tar em torno de 1.000-1.500 g m” 2 a" 1 (ver tambem Figura 
12-39). Cerca de 25% da superficie terrestre (aproximada¬ 
mente 33 milhoes km 2 ) exibe uma PPL anual superior a 500 
g m" 2 . Na agricultura intensiva, podem ser atingidos 5.000 
g m" 2 sob condigoes favoraveis (com valor maximo pouco 
abaixo de 7.000 g m~ 2 para cultivo intensivo de cana-de-agu- 
car com irrigagao). Culturas de algas (por exemplo, do gene- 
ro Scenedesmus) podem, em laboratorio, alcangar ate 10.000 
g m~ 2 , embora o uso pratico disso seja dificil. 

A extrapolagao de estoques de biomassa pontuais e de numeros 
de produtividade em valores medios globais apresenta graves 
problemas. Primeiramente, comunidades vegetais “belas” e ma- 
















Tratado de Botanica de Strasburger 1019 


12 



90 ° 180 ° 150 ° 120 ° 90 ° 60 ° 30 ° 0 ° 30 ° 60 ° 90 ° 120 ° 150 ° 180 ° 90 ° 


PPL Continentes [g m 2 a ] ] 


PPL Oceanos 
[g m -2 a -1 ] 

H Sem dados I I 1.000- 1.500 


1 1 <80 

<50 ■ 1.500-2.000 


] 80-120 

50-250 ■ 2.000-2.500 


□ 120- 200 

1 1 250-500 ■ >2.500 


1 1 200 - 400 

■ 500- 1.000 


1 I >400 


Figura 12-41 Produgao primaria liquida da biosfera. Dados expressos em g de materia seca m" 2 a" 1 para os continentes e os oceanos (Se- 
gundo Lieth e colaboradores, disponivel tambem em RIO MODEL 95 em http://www.usf-uni-osnabrueck.de/~hlieth). 


duras sao favorecidas por essas analises dispendiosas avangadas. 
Por essa razao, a biomassa global deveria ser menor que as esti- 
mativas obtidas na epoca do Programa Biologico Internacional 
(1964-1974). O estoque de biomassa global foi, naquela ocasiao, 
estimado em 840 Gt (bilhoes de toneladas) de carbono. Novos 
calculos (Roy e colaboradores, 2001), os quais tambem consi- 
deram areas com vegetagao “nao ideal”, apontam para 650 Gt de 
carbono. Em segundo lugar, as comparagoes e valores medios 
provenientes de dados de campo se tornam discutiveis quando 
na analise tambem se inclui a frequencia mais ou menos aleatoria 
de fisionomias secas dos diversos biomas ou de situagoes de ex- 
tremas escassez de nutrientes (variantes de campos e de bosques 
em florestas boreais “pobres” sobre solo extremamente lixiviado). 
Deficits hidrico e de nutrientes podem, em toda parte, ser res- 
ponsaveis por estoque de biomassa e produtividade proximos do 
zero. Para somas globais, os dados de medigao pontuais sao in- 
terpolados em modelos de vegetagao (baseados no clima) no grid 
de 0,5°(atualmente em uso), conforme as condigoes reais de vida. 

A PPL global totaliza anualmente, a partir desses cal¬ 
culos, cerca de 200-220 bilhoes de toneladas de biomassa 
ou 100-110 bilhoes de toneladas de carbono (em torno de 
46-50% da biomassa e carbono), que significa por volta de 
60 e 45 bilhoes de toneladas de carbono nos continentes e 


nos oceanos (1 bilhao de toneladas = 1 Gt = 1 Pg = 10 15 g), 
respectivamente. Cerca de 60% da PPL em areas terrestres 
concentram-se nos tropicos (florestas, savanas, agricultu- 
ra dos tropicos). A melhor estimativa atual para a produ¬ 
gao primaria terrestre e de 63 bilhoes de toneladas de car¬ 
bono por ano (Roy e colaboradores, 2001; Figuras 12-38 e 
12-43), com as florestas produzindo 54% desse valor sobre 
30% da superficie terrestre e representando 85% do esto¬ 
que de biomassa global. Ao se considerar que as savanas 
tambem englobam das arvores, o estoque de biomas¬ 
sa da Terra contido na forma de arvores aproxima-se de 
90% e a proporgao de PPL das arvores, de 60%. O tempo 
medio de residencia do carbono e de 10,4 anos no conti- 
nente (maximo de 22 anos em florestas boreais), enquanto 
nos oceanos (essencialmente o plancton) e praticamente 
de uma semana. Por volta de 6,5% da PPL global sao atri- 
buidos a agricultura (as chamadas crops , ou seja, lavouras 
com o objetivo de colher graos, sem incluir pastos). 

O tempo de residencia medio do carbono nos biomas da Terra 
e a chave para o calculo dos drenos de carbono em dependencia 
com a PPL. Esse tempo e determinado pela participagao relativa 
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de plantas de vida curta (por exemplo, gramineas) e longa (arvo- 
res) na vegeta<;ao e, dentre essas, pela propor^ao de orgaos de vida 
curta (folhas, raizes finas) e longa (troncos de arvores >100 anos). 
O maior tempo de residencia e apresentado pelo humus do solo. 
Ao se dividir o estoque de carbono global estimado da vegeta^ao 
e do solo (cerca de 2.200 bilhoes de toneladas de C) pela PPL me¬ 
dia anual global da superficie terrestre (63 bilhoes de toneladas), 
obtem-se como resultado um tempo de residencia medio de 35 
anos - valor misto que engloba tempos de residencia que vao des- 
de algumas semanas ate milhares de anos. Portanto, ao estimar as 
influencias exercidas pela PPL sobre os estoque de carbono fixa- 
dos biologicamente, o resultado depende totalmente dos pools que 
o carbono fixado em PPL alcanna. Como se pode reconhecer a 
partir da media anual de 10,4 e da dominancia simultanea de ar¬ 
vores (> 85% da biomassa), a parte predominante da PPL global e 
atribuida a produtos de vida muito curta, ate mesmo em florestas. 

12.7.5.3 Produqoes Ifquidas do ecossistema e da 
biosfera 

Um “parametro de produqao” menos carregado de incer- 
tezas que a PPL e mensuravel com grande aproximaqao da 
realidade e a produ^ao liquida do ecossistema, PLE (do 
ingles net ecosystem production). PLE representa o balanqo 
liquido de carbono de um ecossistema, ou seja, a diferenqa 
entre a absorqao e a emissao de carbono, sem se questio- 
nar onde e como esse elemento e periodicamente fixado 
no sistema. 

Convenientemente, a PLE refere-se a um intervalo de tempo ra- 
zoavelmente grande (pelo menos um ano) e a grandes superficies 
(>1 ha). As bases de dados compreendem medi^oes do fluxo de 
C0 2 (input-output) com procedimentos meteorologicos (torres 
micrometeorologicas em areas planas e homogeneas). O tao co- 
nhecido metodo de covariancia de vortices turbulentos ou eddy 
covariance (eddy, ingles para vortice) proporciona, a partir de 
dados amostrados tridimensionalmente por um anemometro 
sonico, o fluxo liquido vertical de volumes de ar e os associa com 
determinadas concentrates de C0 2 , com o auxilio simultaneo 
de um analisador de gases por infravermelho de ciclo aberto e 
com defini^ao temporal muito elevada. Uma dificuldade com a 
assim determinada a PLE e o registro de uma diferen^a muito 
pequena de fluxos muito grandes. A comprova^ao de que a PLE 
nao e nula requer uma precisao analitica muito elevada. Ao se 
considerar a paisagem, a escolha de comunidades homogeneas 
e de bom crescimento geralmente conduz a uma superestima- 


$ao do fluxo liquido. As exporta^oes de carbono em outra forma 
que nao a de C0 2 tambem nao sao comumente registradas na 
PLE, da mesma maneira que eventos singulares de exporta^ao de 
carbono, como fogo, queda por a^ao do vento ou corte raso de 
vegeta^ao (ver PLB a seguir). 

Para a funqao de um ecossistema, nao so o fluxo liqui¬ 
do de materia e de energia entre o sistema e seu entorno 
e de grande significado, mas tambem a sua distribuiqao e a 
sua taxa de fluxo interno. O fluxo de energia anual de um 
lago subtropical (Figura 12-42) depende de uma fitomassa 
baixa (mas com numerosas geraqoes de algas planctonicas) e 
ilustra como a energia da produqao primaria se distribui ao 
longo das cadeias alimentares no ecossistema. Em bioceno¬ 
ses terrestres, em especial em florestas longevas, as conver- 
soes de materia e de energia ocorrem muito mais devagar em 
relaqao a fitomassa. Nesse lago, 14 da energia solar incidente 
e absorvida, mas o fitoplancton relativamente denso conse- 
gue explorar - mesmo sem uma estaqao inativa no inverno - 
apenas 1,2% da radiaqao total para sua produqao bruta. Apos 
perdas respiratorias relativamente altas (70%), permanecem 
para os consumidores e decompositores apenas 20%. 

Quanto mais maduro for um ecossistema, maior sera a 
aproximaqao da PLE do zero. Os estoques de carbono no 
solo (na maioria dos casos, 10-20 kg C m" 2 ) possuem um 
papel fundamental para os balanqos desse elemento. Nos 
tropicos umidos, esses estoques no solo representam, fre- 
quentemente, nao mais que 10-20%, em florestas boreais de 
coniferas, 60-70%, e na tundra, mais de 90% do estoque de 
carbono no ecossistema. Quando sob reflorestamento com 
especies de rapido crescimento, o humus do solo diminui 
inicialmente (drenagem, adubaqao, adiqao de calcario) e a 
PLE pode ser negativa, mesmo com PPL fortemente positi- 
va. Na maioria das vezes, a PLE e positiva em ecossistemas 
jovens, se aproxima de zero naqueles em fase mais avan- 
qadas na sucessao ecologica e e negativa em ecossistemas 
antigos e em processo de degradaqao. Somente o registro 
de todas essas fases de desenvolvimento em uma paisagem 
(em uma area florestal) fornece informaqoes a respeito da 
ocorrencia ou nao da fixaqao liquida de carbono. 

Florestas em fase de estabelecimento, incluindo florestas mane- 
jadas para fins silviculturais, sempre apresentam PLE positiva ate 
o momento do corte. O posterior destino das arvores determina 
o desenvolvimento da PLE a longo prazo. Se apos um disturbio 


Figura 12-42 Fluxo de energia em um ecossis¬ 
tema planctonico natural (lago subtropical Silver 
Springs, Florida, EUA). Valores das entradas e 
saidas em kj m" 2 a 1 . Compartimentos da es- 
querda para a direita sao: produtores primarios, 
consumidores herbfvoros (FI), consumidores car- 
nfvoros de primeira (Cl) e segunda ordem (C2) e 
decompositores (D). (Segundo Odum, 1957.) 
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Figura 12-43 0 ciclo global de carbono em um 
mundo influenciado pelo homem (em verme- 
Iho: fontes antropicas de carbono). 0 tamanho 
das caixas simboliza a quantidade dos esto- 
ques de carbono. Atualmente, apenas cerca 
de 40% do carbono de fontes fosseis emitido 
resta na atmosfera. 0 restante e dissolvido nos 
oceanos e imobilizado por ecossistemas terres- 
tres (1-2 Gt C = “carbono sequestrado”). Esta 
quantidade corresponde grosso modo a libera- 
gao de carbono anual por desmatamento. Os 
grandes reservatorios de carbono nas aguas 
profundas dos oceanos e nas rochas calcarias 
possuem um papel importante para a concen- 
tragao atmosferica de C0 2 somente em esca- 
las temporais maiores (equilibrio com aguas 
profundas > 200 anos; interagao significativa 
com a geoquimica do carbonato > 1.000 anos). 
(Segundo diversos autores, em Korner, 2003.) 


ou um colapso, um ecossistema se enriquecer com madeira mor- 
ta, humus bruto e humus, enquanto a nova geragao de arvores 
cresce, a PLE podera ser positiva por seculos. Se a madeira util 
for processada e, por fim, reciclada (papel, residuos, incendios, 
putrefagao), a PLE aproxima-se do zero (em um calculo teorico). 
Construgoes de madeira representam reservatorios de carbono 
intermediaries. 

Essa abordagem ja mostra que uma avaliagao objetiva 
do balango de carbono da paisagem extrapola o nivel do 
ecossistema, razao pela qual, para escalas muito grandes e 
periodos bem longos, substitui-se a PLE pela PLB, produ- 
gao liquida do bioma (do ingles, net biome production). 
A PLB inclui processos ao nivel da paisagem, como fogo, 
queda por agao do vento, calamidades ocasionadas por 
insetos, alem de atentar para todas as fases de desenvolvi- 
mento da vegetagao (inclusive clareiras) e abranger tam- 
bem as consequencias das agoes antropicas. Atualmente, 
em grandes partes do mundo, a PLB e negativa, o que sig- 
nifica que biomas perdem carbono liquido (desmatamen¬ 
to, cultivo intensivo do solo, expansao de areas urbanas 
e industrials), embora existam ecossistemas em expansao 
em determinados locais com PLE positiva. 

O proximo passo leva a biosfera como um todo. Seu 
balango de carbono e praticamente equilibrado, ou seja, 
os ecossistemas da Terra, em media, fixam carbono na 
mesma proporgao que o liberam. O permanente desma¬ 
tamento nos tropicos libera anualmente cerca de 1-2 Gt C 
para a atmosfera. Em contrapartida, sequestradores bioti- 
cos, ainda desconhecidos, fixam novamente 2-3 Gt C, mas 
supoe-se que isso se deva a um “efeito de adubagao” do 
elevado C0 2 na atmosfera e a um aumento no uso extensi- 
vo da terra em partes da America do Norte e Europa (flo- 
restas secundarias, florestas subutilizadas). Atualmente, 
cada vez mais carbono e deslocado para a atmosfera. Esse 
fato relaciona-se com a agao antropica, que transloca es- 
toques de aproximadamente 6 Gt de carbono fossil para 


a atmosfera; parte dessa quantidade e dissolvida na agua 
do mar de modo que anualmente “apenas” cerca de 3 Gt 
permanece adicionalmente na atmosfera. Isso eleva o pool 
de carbono atmosferico (em C0 2 ), que atualmente e cerca 
de 780 Gt C, em 0,4% ou aproximadamente 1,5 ppm C0 2 
por ano (em 2007, era cerca de 385 ppm). Uma continua- 
gao desse aumento progressivo fara com que, ao final do 
seculo XXI, o nivel de C0 2 global seja maior que o dobro 
daquele na epoca anterior a industrializagao (ver 12.7.6). 
Os reservatorios (pools) e fluxos envolvidos no ciclo glo¬ 
bal de carbono, incluindo os atuais fluxos antropicos des¬ 
se elemento, sao ilustrados na Figura 12-43. 

12.7.6 Aspectos biologicos do “problema 
do C0 2 ” 


O fato de que as fontes de carbono fossil (em grande par¬ 
te formadas ha mais de 100 milhoes de anos e ao longo 
de milhares de anos) estarem sendo “bombeadas” pelo 
homem como C0 2 para a atmosfera no decorrer de 200 
anos (de 1900 ate 2100, quando as reservas de facil aces- 
so seriam esgotadas) representa uma situagao completa- 
mente nova para a vegetagao. A biosfera recebera qua- 
se “de uma hora para outra” (considerando a escala de 
tempo geologico), uma nova dieta. Como o C0 2 e a base 
da fotossintese, da qual todas as formas de vida da Terra 
(com excegao de algumas especies de bacterias quimio- 
autotroficas) sao dependentes, a problematica do C0 2 
passa a ser o centro dos interesses para a ecologia vegetal. 
A possibilidade de que um enriquecimento de C0 2 na at¬ 
mosfera tambem tenha efeito sobre o clima (conhecido 
por efeito estufa) e indiretamente possa influenciar as 
plantas nao sera discutida aqui. Nesta segao, serao abor- 
dados exclusivamente efeitos diretos de C0 2 sobre as 
plantas e o ecossistema. 
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Figura 12-44 A concentragao de C0 2 na at- 
mosfera durante o ultimo 0,4 milhao de anos, 
com base em analises de bolhas de ar na ca- 
lota polar antartica (perfuragao Vostok). As 
concentragoes maximas encontram-se nos 
periodos interglaciais e as minimas nos picos 
dos periodos glaciais. Por volta de 1800, ou 
seja, com o infcio da combustao de carvao, a 
curva saiu dessa margem e, a partir de 1900, 
aumentou e continua aumentando tao rapi- 
damente que hoje ha 30% mais C0 2 no ar. 
(Segundo Petit e colaboradores, 1999 e Sie- 
genthaler e colaboradores, 2005.) 



No Siluriano, o conteudo de C0 2 atmosferico diminuiu, pela pri- 
meira vez, para 2-3%, quando a concentragao de oxigenio quase 
atingiu o nivel atual. A segunda redugao para poucas centenas de 
ppm C0 2 , no final do Carbonifero, teve como consequencia um 
exuberante crescimento vegetal nos continentes e na fertilizagao 
dos oceanos pela acelerada erosao nas areas terrestres. No Meso- 
zoico, os valores novamente aumentaram um pouco, ate que ha 
20-25 milhoes de anos (Oligoceno-Mioceno) voltaram a diminuir 
para a faixa predominante ate hoje de 180-300 ppm C0 2 (diminui- 
gao media de 240 ppm C0 2 ), o que explica a primeira proliferagao 
em massa de plantas C 4 . O mecanismo de concentragao de C0 2 
das plantas C 4 so oferece uma vantagem em relagao ao das plantas 
C 3 quando sob concentragoes muito baixas de C0 2 . Quase todas 
as especies vegetais atualmente existentes superaram periodos 
com 180 ppm em regioes sem gelo (caso contrario, teriam mor- 
rido; a ultima vez que a concentragao de C0 2 chegou a um nivel 
tao baixo foi ha 18.000 anos, Figura 12-44). Em 1990, a vegetagao 
vivenciou a duplicagao desse valor (em 2007, chegou a aproxima- 
damente 385 ppm). Sem medidas restritivas, a concentragao de 
C0 2 no decorrer dos proximos 100 anos novamente duplicara. 

O ponto de partida para todas as reflexoes sobre as 
consequencias biologicas do aumento de C0 2 e a curva de 
dependencia da fotossintese liquida em relagao a esse gas 
(ver 5.5.11.2; Figura 12-45). Essa curva mostra que com 
mais C0 2 (ainda muito alem de sua concentragao atual), 
plantas C 3 podem realizar tambem mais fotossintese. 
Contudo, essas curvas sao medigoes pontuais, que de- 
monstram apenas que o processo de carboxilagao (mesmo 
com o suprimento momentaneo da rubisco e sem a limi- 
tagao dos drenos) ainda nao esta saturado de C0 2 . Como 
explicado em 12.7.2 e 12.7.3, a promogao do crescimento 
tambem depende de muitas outras circunstancias, e que, 
apenas sem nenhuma limitagao dos drenos (por exem- 
plo, devido a escassez de nutrientes), se pode esperar uma 
estimulagao no crescimento a longo prazo em resposta a 
maior disponibilidade de C0 2 . 

Os incrementos no rendimento da horticultura em casa de vege¬ 
tagao encontram-se na margem de 30% por estagao, quando for 
fornecida uma concentragao de C0 2 de 600 ppm ou superior as 
plantas, o que antes da Segunda Guerra Mundial ja era pratica 
comum na Alemanha e na Holanda. Campos adubados de trigo 
com suficiente umidade no Arizona (EUA) e cultivos de arroz no 
leste asiatico propiciaram um aumento de 7-12% na produtivi- 
dade, quando os mesmos foram cultivados ao ar livre com cerca 


de 600 ppm de C0 2 (Kimball e Kobayashi, 2002). Esses numeros 
revelam que o rendimento do trigo, por meio de novos cultiva- 
res e manejo otimizado (adubos, defensivos), aumentou cerca de 
300-500% nos ultimos 100 anos. 

Sempre quando outros recursos que nao o C0 2 sao li- 
mitantes para o crescimento (o que quase sempre acontece 
sob condigoes naturais), permanecem tres possibilidades 
para uma reagao mais prolongada ao aumento da oferta 
de C0 2 : 

• redugao da capacidade fotossintetica (menos rubisco 
e, com isso, menos N por area foliar ou menos folhas, 
ou seja, menor RAF, ver 12.7.3); 

• maior exportagao de carbono (por exemplo, conver- 
sao mais rapida em raizes finas, exsudagao pelas rai¬ 
zes, exportagao para microrganismos e micorrizas do 
solo, liberagao de isopreno); 

• aumento no crescimento por diluigao de nutrientes, 
principalmente o N, isto e, produgao de biomassa 
com maior relagao C/N. 



Concentragao de C0 2 (ppm) 


Figura 12-45 0 ajuste da dependencia fotossintetica de C0 2 sob a 
influencia prolongada de niveis elevados de C0 2 (do ingles down regu¬ 
lation ; curva tracejada) depende das condigoes de crescimento (ativi- 
dade dos drenos) e da idade das plantas. 0 ponto NA marca o aumen¬ 
to da fotossintese liquida para uma elevagao a 600 ppm de C0 2 sem 
esse ajuste, enquanto Deo rendimento Ifquido apos o ajuste. 
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Em geral, todas as tres possibilidades sao efetuadas 
paralelamente; a diminuigao da capacidade fotossintetica 
so foi observada em plantas herbaceas e em plantas enva- 
sadas. Para plantas em ambiente natural, particularmente 
arvores, nao se verificou nenhum tipo de “aclimatagao” 
a elevada oferta de C0 2 , de modo que, em sua maioria, 
mais C0 2 fotossintetico e realmente incorporado (Figura 
12-45). 

Contudo, varios experimentos demonstram que as 
plantas exportam mais C0 2 quando sao submetidas a ele- 
vadas concentrates desse gas. Foi observado que a eleva¬ 
da disponibilidade de carboidratos soluveis na rizosfera 
provoca maior formagao de compostos nitrogenados pela 
agao de microrganismos do solo, o que, por sua vez, pode 
ocasionar sintomas de escassez de nitrogenio nas plan¬ 
tas. Um aumento da razao C/N nas folhas foi constatado 
principalmente em especies herbaceas, menos em arbore- 
as. Com frequencia, o conteudo total de carboidratos nao 
estruturais, CNE (por exemplo, amido, agucar; do ingles 
non structural carbohydrates ), e elevado. Com decrescente 
conteudo proteico (de N) e crescente conteudo de CNE, 
altera-se a qualidade dos alimentos para os herbivoros, o 
que comprovadamente limita o crescimento e reprodugao 
desses animais. Portanto, os efeitos da elevada disponibili¬ 
dade de C0 2 sao altamente complexos e experimentos em 
casa de vegetagao, de maneira nenhuma, podem ser repro- 
duzidos na natureza (Quadro 12-2). 

A emissao antropica de C0 2 atual de 6 Gt C a -1 e tao 
alta (e provavelmente ainda vai aumentar) que, no decor- 
rer dos proximos 100 anos (ou mais), a vegetagao certa- 
mente nao sera capaz de fixar essa oferta adicional. Alem 
disso, deve-se considerar que, devido ao uso da terra (des- 
matamento, erosao do humus), subtraindo o refloresta- 
mento em alguns locais de zonas temperadas, chegam adi- 
cionalmente 1-2 Gt de carbono a atmosfera e aos oceanos. 
No balango global de carbono, apos a inclusao de todos os 
drenos e fontes conhecidos, faltam cerca 2 Gt C, que su- 
postamente se encontram nas areas terrestres. Essa quan- 
tidade poderia representar um dreno induzido por C0 2 , 
como consequencia da atual elevagao da sua concentragao 
em 35%, em comparagao a do periodo pre-industrial (3% 
da PPL global terrestre; Figura 12-43). Devido a ligagao 
estequiometrica de N e P e a outras limitagoes, o potencial 
e relativo “efeito de adubagao” do C0 2 se torna progres- 
sivamente menor com o aumento na sua concentragao. 
Com base nos resultados obtidos em um experimento 
com C0 2 em plantagao de Pinus de crescimento rapido, 
Hamilton e colaboradores (2002) acreditaram que a fixa- 
gao liquida de carbono pelas plantas podera aumentar no 
maximo em 10% ate 2050. Contudo, esse processo pode 
ser de certa forma limitado por possiveis consequencias 
das mudangas climaticas e efeitos do uso da terra. 

Uma gestao ambiental direcionada para a intensifica- 
gao da fixagao de C0 2 (sequestro de carbono) por vegetais 
e conveniente e de utilidade ecologica, mas nao se deve 
criar ilusoes a respeito das quantidades absolutas em rela- 
gao as emissoes de carbono. Apenas uma expansao subs- 
tancial das superficies florestadas poderia, a longo prazo, 
fixar mais carbono em biomassa. No momento, as areas 


florestais estao sendo drasticamente reduzidas. O reflores- 
tamento de areas degradadas substitui paulatinamente a 
perda anterior, mas nao representa qualquer incremento li- 
quido, sendo apenas uma reposi^ao do estado anterior com 
100 a 200 anos de atraso. Florestas antigas contem muito 
mais carbono que as jovens, razao pela qual a substitui- 
$ao de comunidades antigas por jovens sempre representa 
perdas de carbono. Deve-se lembrar que o fator decisivo 
para o balan^o de carbono a longo prazo nao e a conversao 
(ou seja, a taxa de crescimento), mas sim o tamanho do 



Figura 12-46 0 efeito do nivel aumentado de C0 2 no crescimen¬ 
to a longo prazo de arvores nos arredores de fontes geologicas de 
C0 2 na Toscana, Italia (Rapolano). A partir da analise de aneis de 
crescimento de azinheiras (Quercus ilex), concluiu-se que arvores 
proximas as fontes cresceram de modo nitidamente mais rapido 
durante a fase jovem (a figura mostra a diferenga em incremento 
para arvores distantes das fontes). A partir de cerca de 30 anos 
de idade, o sinal desaparece (o quociente “tratamento”/controle se 
torna nulo; linha de regressao verde). As barras verticals mostram 
a variabilidade media (sempre para dez arvores). Com o auxilio de 
analises de 14 C da madeira, confirmou-se que as arvores expostas 
realmente vivenciaram concentragoes quase dobradas de C0 2 em 
comparagao com as do controle (C0 2 geologico nao contem 14 C; 
a concentragao media de C0 2 vivenciada pelas arvores pode ser 
reconstruida mediante a mistura do C0 2 geologico com ar normal). 
(Segundo Hattenschwiler e colaboradores, 1997.) 
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Quadro 12-2 

0 efeito do C0 2 no crescimento vegetal 


0 efeito do C0 2 no crescimento vegetal depende da disponi- 
bilidade de outros recursos e dos tempos de vida das plantas 
(Figuras 12-45, 12-46 e 12-47). Em plantas sem limitagao por 
nutrientes (a maioria dos experimentos publicados), o aumento 
do C0 2 tern efeito muito maior do que naquelas cujo suprimento 
de nutrientes depende unicamente da agao de organismos no 
solo. Sob essas condigoes de crescimento, o efeito do C0 2 no 
crescimento vegetal tende a ser nulo a longo prazo. Plantas com 
possibilidade de expansao livre nos espagos aereo e subterra- 
neo reagem mais intensamente que plantas em comunidades 
densas, as quais no infcio do experimento ja tinham atingido o 
valor maximo do indice da area foliar (IAF). Plantas anuais com 
crescimento “determinado”, como muitas especies de lavouras, 
reagem menos intensamente que arvores jovens, crescendo - 
ao menos no fnicio - separadamente. Em arvores jovens, os 
efeitos se acumulam ano a ano e se potencializam, no sentido 
do “efeito de juros compostos” ate que as diferengas desapare- 
gam lentamente apos o dossel ter fechado (Figura 12-41). 

A magnitude do efeito do C0 2 , portanto, depende mui¬ 
to das condigoes experimentais e da duragao do experimento 
(Korner, 2006). 

Caso acontega uma aceleragao no crescimento da arvore 
em resposta a elevada oferta de C0 2 , isso nao significa que os 
estoques de carbono no ecossistema sejam aumentada. E mui¬ 
to mais provavel que somente a conversao de carbono seja au¬ 
mentada. Mudangas nos estoques em florestas sao uma conse- 
quencia da estrutura etaria em escala de paisagem (demografia 
de arvores) e do tempo de residencia do carbono no ecossiste¬ 
ma. 0 equivoco de taxas (conversoes de carbono) por estoques 
(“capital” de carbono) provocou malentendidos na discussao 
sobre o C0 2 . Os tres unicos experimentos atuais em florestas fe- 
chadas fornecem pouco embasamento para que se espere uma 
estimulagao geral do crescimento arboreo em florestas de urn 
mundo rico em C0 2 (Figura 12-45). Todos os tres experimentos 
apontam, ao menos no infcio, para urn aumento pronunciado da 
conversao de carbono (produgao de raizes finas, respiragao do 
solo), como ja havia sido observado em numerosos experimen¬ 
tos com pequenos ecossistemas-modelo. 

Em todas as reagoes das plantas ao C0 2 , verificou-se que 
especies diferentes reagem de maneiras muito distintas. Em al- 
gums casos, foi observado que ate genotipos diferentes de uma 
especie nao reagem de modo igual. Isso significa que a proble- 
matica do C0 2 necessariamente tambem deve ser considerada 
como urn problema especffico da biodiversidade. A oferta de 
C0 2 influencia a competigao entre as especies. Assim, pode-se 
assumir que essa oferta impacta, na escala global, a estrutura 
das comunidades. 

A expectativa de que determinados grupos de plantas (cha- 
mados tipos funcionais; do ingles plant funcional types, PFT) 


reajam ao aumento do C0 2 de maneira mais forte (como as le- 
guminosas fixadoras de nitrogenio) ou mais fraca (como as gra¬ 
mfneas C 4 ) em relagao a outras plantas, ainda nao foi compro- 
vada. No caso das leguminosas, urn efeito estimulante depende 
fortemente da disponibilidade abundante de fosfato e, por essa 
razao, e raro sob condigoes naturais; alem disso, esse efeito de¬ 
pende da especie. 0 efeito do C0 2 em gramfneas geralmente 
pode ser atribufdo aos efeitos estomaticos da economia de agua 
(ver abaixo), os quais tambem beneficiam gramfneas C 4 . Por ou- 
tro lado, lianas jovens e, em geral, plantas sob sombreamento 
intenso, pertencem a urn grupo para o qual ate agora sempre foi 
observado urn forte favorecimento por meio da elevada oferta 
de C0 2 , desde que elas sejam fortemente limitadas pela disponi¬ 
bilidade de luz. No caso de lianas tropicais, isso pode resultar na 
maior presenga das lianas no dossel e em uma crescente dina- 
mica florestal (curta duragao das arvores, armazenamento redu- 
zido de carbono). Esses efeitos sobre a biodiversidade podem, 
portanto, ter consequencias nao esperadas para os estoques de 
carbono (Korner, 2004). 

Alem do efeito direto do C0 2 na fotossfntese e o uso poste¬ 
rior dos assimilados, existe tambem urn efeito indireto do C0 2 
por meio do balango de agua. Os estomatos reagem a concen- 
tragao elevada de C0 2 com abertura reduzida (ver 7.3.2.5). Essa 
reagao e dependente das umidades do ar e do solo, mas nao do 
mesmo modo em todas as especies, e em especies arboreas 
se processa mais pronunciadamente na fase de plantula que na 
adulta. Essa reagao estomatica resulta na redugao mais lenta da 
umidade do solo em perfodos com pouca precipitagao, o que, 
especialmente em vegetagao campestre, provoca maior acumu- 
lagao de biomassa. A maior parte dos efeitos de C0 2 documen- 
tados em areas de campos seminaturais deve ser atribufda a 
esse efeito indireto. Nos anos secos, o efeito e corresponden- 
temente mais intenso do que nos anos umidos (Figura 12-47). 
Urn requisito para que esse efeito da economia de agua se tome 
real em urn mundo mais rico em carbono e que as condigoes 
de evapotranspiragao nao se alterem em comparagao com as 
atuais (mesma umidade do ar, mesmo padrao de precipitagao). 
Por meio de varios mecanismos de retroalimentagao reduz-se 
(independentemente de mudangas climaticas em grandes es¬ 
pagos) o efeito da economia de agua: evaporagao reduzida au- 
menta a temperatura da folha (12.1.2), reduz a umidade do ar e 
aumenta a umidade do solo, possibilitando, por sua vez, nova- 
mente uma evaporagao mais alta. No caso de uma duplicagao 
da concentragao de C0 2 , em relagao aos valores pre-industriais, 
pode-se - assumindo-se que o macroclima nao seja alterado - 
contar com uma diminuigao de 5-10 % da evapotranspiragao. Em 
regioes umidas, isso pode aumentar o escoamento, enquanto 
em areas de clima arido, pode reduzir efeitos da seca (Morgan e 
colaboradores, 2004, Leuzingere colaboradores, 2007). 
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Figura 12-47 Efeito do nivel aumentado de 
C0 2 sobre parcelas da pradaria de gramf- 
neas altas. Somente em anos secos, o C0 2 
aumentado estimula a acumulagao de bio- 
massa, um resultado do efeito do C0 2 nos 
estomatos, na transpiragao e, com isso, na 
umidade do solo (600 em vez de 360 ppm 
em grandes camaras do tipo open-top). (Se- 
gundo Owensby e colaboradores, 1997.) 


reservatorio (Quadro 12-2). Plantagoes de especies arbore- 
as de crescimento rapido nao oferecem, portanto, nenhu- 
ma contribuigao a atenuagao da divida de carbono de um 
pais, mas podem representar uma fonte valiosa de energias 
renovaveis (substituigao de fontes de carbono fossil). A 
Figura 12-48 esclarece a ordem de grandeza do potencial 
de substituigao, uma vez que mostra o quanto de carbono 
fossil teoricamente poderia ser substituido por biomassa 
de carbono, considerando-se o corte total anual de arvo- 
res na Alemanha, Austria e Suiga (e assumindo: nenhum 
outro uso para madeira, viabilidade tecnica, equivalencia 
energetica da madeira e fontes fosseis de energia). Os nu- 
meros salientam que o problema nao e solucionavel dessa 
maneira nem por plantagoes de biomassa ou e redutivel 
em uma margem acima de poucos por cento. A utilizagao 
de biomassa da madeira em vez de carbono fossil e bem- 
-vinda e traz vantagens tanto ecologicas quanto economi¬ 
cas, mas permanece muito aquem do potencial de redugao, 
ate das menores diminuigoes (< 5%) no consumo de com- 
bustiveis. A bioenergia (biocombustiveis) produzida em 
lavouras compete com a produgao de alimentos e contribui 
potencialmente para a destruigao de ecossistemas naturais 


(florestas tropicais). Medidas de economia tecnicamente 
possiveis, junto aquelas resultantes do comportamento hu- 
mano, poderiam superar 50%, sem uma notavel renuncia 
aos padroes de qualidade de vida e sem novas tecnologias 
fundamentais. E necessario, pois, identificar as ordens de 
grandeza quando nesse contexto as plantas forem conside- 
radas como *solugao” do problema. 


12.8 Interagoes bioticas 


As biocenoses da Terra sao caracterizadas nao apenas pela 
cadeias alimentares fundamentais de produtores em dire- 
gao aos consumidores e decompositores, como tambem 
por muitos outros aspectos da coexistencia e da compe- 
tigao. Interagoes bioticas - geralmente designadas por in- 
terferencias - podem ocorrer entre os individuos de uma 
populagao (especie), entre individuos de diversas especies 
ou entre grupos funcionais de plantas (do ingles plant 
functional types , PFT; por exemplo, entre arvores e gra- 



Figura 12-48 Potencial de substituigao de carbono de 
fontes fosseis por carbono de fontes biologicas. A emis- 
sao anual de carbono (fossil) e comparada com o con- 
teudo de carbono no abate total anual de madeira das 
florestas industrials da Alemanha, Austria e Suiga, e com 
a quantidade total de carbono em plantagoes de biomas¬ 
sa (por exemplo, Miscanthus sinensis, fontes de etanol) 
em 10% da area agricola atual. (Segundo Korner, 1997.) 
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mineas). Entre especies ecologicamente autonomas, essas 
interagoes sao, frequentemente, muito fracas; contudo, es¬ 
sas interagoes podem assumir uma dependencia total (por 
exemplo, na simbiose ou no caso do parasitismo). Para a 
biologia de populates, a genetica de populates e a eco- 
logia vegetal (do ingles community ecology ), essas intera¬ 
goes apresentam um significado essencial. A seguir, sao 
apontadas algumas interagoes bioticas importantes, nas 
quais o criterio crucial e a influencia positiva (+), negativa 
(-) ou sua ausencia sobre a taxa de reprodugao exercida 
por dois individuos (A e B) reciprocamente. 


A > B B 

+ 

+ 

+ 

0 


> A Interagao 

Competigao 
Parasitismo, Herbivoria 
+ Cooperagao, Simbiose 

0 Comensalismo 

0 Neutralismo 


Interagoes bioticas entre plantas autotroficas vao 
desde competigao ate cooperagao. A esse respeito, desta- 
cam-se restrigao espacial e disputa por luz, nutrientes e 
agua no solo, bem como alteragoes no clima dentro da ve- 
getagao (ver 12.1.3), substancias quimicas (alelopatia, ver 
8.5), dentre outras. Algumas dessas complexas relates 
podem ser compreendidas com base em experimentos de 
cultivo com duas ou poucas especies (Figura 12-49); ja ou¬ 
tras dependem tao fortemente de influencias ambientais, 
que apenas podem ser estimadas de modo aproximado 
por observagao (padroes espago-temporais) ou por inter- 
vengoes manipulativas no campo. 


Quando cultivada sozinha, a lentilha-dagua, Spirodela (Lemna) 
polyrrhiza , se multiplica mais intensamente que Lemna gibba ; 
mas quando em cultura mista e densa, devido a competigao por 
luz, Spirodela e suplantada por L. gibba (Figura 12-49). Expe¬ 
rimentos com plantas jovens de espruces em floresta de betula 
adubadas com compostos fosfatados marcados foram realiza- 
dos para demonstrar o quao intensa e a competigao entre raizes 
quanto a absorgao de nutrientes. Ao se cortar as raizes de betula, 
os espruces podem absorver 5-9 vezes mais fosforo que antes. Es¬ 
ses experimentos de root-trenching* em florestas tropicais igual- 
mente documentam intensa competigao de raizes entre plantulas 
e adultos (ver tambem Figura 12-26). 

Em um campo de Lolium perenne , Trifolium pratense (de 
porte relativamente alto) atinge maior produgao de biomassa que 
T. repens (de porte menor). Todas as especies juntas se mostram 
duas vezes mais produtivas apos um ano, se a graminea “pertur- 
badora”, Lolium perenne , for excluida, e tres vezes mais produti¬ 
vas que T. pratense sozinha. Aqui, ficam visiveis a cooperagao e o 
comensalismo: a fixagao de nitrogenio atmosferico por bacterias 
dentro de nodulos de raizes das especies de trevo ( Trifolium sp.) 
e claramente fomentativa tambem para a graminea. Numerosos 
sao os exemplos para cooperagao e comensalismo microclimati- 
cos e mecanicos (do ingles facilitation; Callaway e Walker, 1997). 
O arbusto Loiseleuria , especie artico-alpina, que cresce forman- 
do extensos “tapetes”, encontra-se em lugares expostos a ventos 
fortes frequentemente associada a liquens de talos arbustivos 


* N. de R.T. Experimentos de campo que consistem na abertura de trin- 
cheiras para observar in loco o comportamento competitivo de raizes. 



Figura 12-49 Reprodugao de duas especies da famflia Lemnace- 
ae, flutuantes na superffcie da agua (Spirodela polyrrhiza e Lemna 
gibba), em monocultura e em competigao (cultura mista). (Segundo 
J. Harper.) 


('Cetraria , entre outros), aos quais serve como resistente escora e 
dos quais recebe protegao contra o vento (por meio dos talos ele- 
vados dos liquens sobre o seu “tapete” de folhas) - o que fornece 
ao arbusto uma vantagem microclimatica. O saguaro ( Carnegia 
gigantea ), cacto de ate 12 m de altura (Figura 14-13B), sobrevive a 
primeira decada de vida no deserto de Sonora (EUA) apenas sob 
arbustos que lhe oferecem sombra. Em geral, plantulas e plantas 
jovens, quando em competigao, sao muito mais expostas ao peri- 
go que plantas mais antigas estabelecidas. 

Em caso de impedimento por alelopatia (ver 8.5) 
do crescimento de individuos de outras especies (mas em 
parte tambem da mesma especie), os produtos metabo- 
licos sao importantes. Como exemplos para isso, tem-se 
as algas Chlorella e Nitzschia , as lamiaceas ricas em ter- 
penoides (por exemplo, zonas de inibigao numa area de 
especies de Salvia na California, EUA) e mirtaceas (por 
exemplo, areas com plantio de Eucalyptus praticamen- 
te sem sub-bosque)**. Como inibidores de sub-bosque se 
destacam tambem especies dos generos Robinia e Juglans , 
bem como muitas coniferas. 

Como relagoes entre heterotroficos e plantas, podem 
ser citados os efeitos alelopaticos de actinomicetos e fungos 
produtores de antibioticos contra bacterias, e o efeito prote- 
tor oferecido por fungos endoparasitas aos tecidos foliares 


** N. de R.T. As tentativas de explicagao de padroes ecologicos a par- 
tir de uma perspectiva alelopatica constituem um tema polemico 
(ver Gurevitch et al., 2009. Ecologia Vegetal. Ed. Artmed). Muitas 
vezes e dificil isolar os efeitos de substancias quimicas da influencia 
de outros fatores que afetam as especies em competigao, como espa- 
gamento e tratos culturais (no caso de plantios), herbivoria, compe¬ 
tigao por recursos, vegetagao nativa proxima (banco de sementes, 
chuva de sementes), etc. 
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contra herbivoros (Clay, 1990). Outras intera^oes impor- 
tantes sao as verificadas entre plantas autotroficas e fungos 
simbiontes em liquens (ver 8.2.4; Anexo 2 - Eumycota) e 
em micorrizas (ver 8.2.3), como comensalismo (por exem- 
plo, bacterias e fungos saprofiticos, que vivem dos residuos 
da produ^ao primaria) ou parasitismo (muitas bacterias e 
fungos em algumas angiospermas; ver 8.1.1, Quadro 10-4). 

Quando doen^as provocadas por fungos eliminarem ampla ou 
totalmente determinadas especies arboreas podem ocorrer alte- 
ra<;6es expressiva na vegeta^ao. Durante a ultima decada, foram 
afetados por essas doen^as, por exemplo, o olmo-europeu ( Ulmus 
minor ; fungo: Ophiostoma ulmi , ver 10.2) e o castanheiro-ame- 
ricano ( Castanea dentata , do leste dos EUA; originariamente ate 
60% das arvores atacadas; fungo: Endothia parasitica, proveniente 
da China e introduzido em 1904, ver Diaporthales). Resta ainda 
saber se biotipos resistentes dessas especies arboreas tivessem sido 
selecionados, quais poderiam reconquistar seus habitats perdidos. 

As intera^oes bioticas entre plantas e animais sao 

especialmente diversificadas e com um importante papel 
ecologico. Em primeiro lugar, devem ser mencionados os 
animais fitofagos ou herbivoros (consumidores prima¬ 
ries). Dentre estes, alguns insetos (por exemplo, pulgoes, 
besouros da casca, mariposas), caracois ou mamiferos (pe- 
quenos roedores, coelhos, ruminantes) podem provocar 
danos e altera^oes consideraveis na cobertura vegetal por 
herbivoria ou suc^ao de orgaos vegetativos, flores e, em 
muitos casos, tambem de sementes. A pressao de sele^ao 
condicionada a esses impactos levou a forma^ao de mul¬ 
tiples mecanismos de defesa (aculeos, espinhos, tricomas 
urticantes, rafides ou cristais aciculares, substancias repul- 
sivas e venenosas, etc.; ver 4.2.6, 8.4.1 e Figura 10-193). 
Um caso em particular sao os animais que causam a for- 
ma^ao de galhas (ver 8.1.1). Relates simbioticas com 
animais ocorrem em espermatofitas - especialmente em 
flores, frutos e sementes - e tambem em vegetais inferiores 
(ver Quadro 10-4). Muitas bacterias e fungos parasitam 
animais. Alguns poucos fungos e angiospermas se espe- 
cializaram na “capta^ao” de animais (ver 8.1.2). 

Animais pastadores provocam danos por herbivoria 
principalmente aos individuos j ovens de plantas lenhosas, 
favorecendo assim gramineas e ervas com alta capacidade 
de regenera^ao. Outras mudan^as no habitat resultam do 
pisoteio (compacta^ao do solo, danos mecanicos) e da adu- 
ba^ao. Como consequencia disso, tem-se muitas vezes o au- 
mento excessivo de “ervas daninhas” evitadas pelo gado (por 
exemplo, especies de Carduus , Cirsium , Rumex , Ranunculus 
e Euphorbia , alem de algumas apiaceas, lamiaceas e Liliales 
com substancias amargas, aromaticas ou venenosas). 

Muitos grupos aparentados das angiospermas se torna- 
ram bem-sucedidos filogeneticamente e com grande varie- 
dade de formas, pois desenvolveram eficazes substancias 
de defesa contra a herbivoria, por exemplo: Capparales 
com glicosideos do oleo de mostarda, muitas Gentiana- 
les com alcaloides indolicos e Solanaceae com alcaloides 
tropanicos (ver 8.4.1). Apenas determinados grupos de 
animais fitofagos podem neutralizar essas substancias de 
defesa e, com isso, realmente se especializar em suas res- 
pectivas plantas hospedeiras (por exemplo, Pierinae dentre 


as borboletas sobre as Capparales). A borboleta-monarca 
(Danaus plexippus) incorpora glicosideos cardiotonicos to- 
xicos, adquiridos da planta da qual se alimenta (Asclepia- 
daceae), ate mesmo no corpo da lagarta e do adulto, e, desse 
modo, se torna impalatavel para seus inimigos. 

Como exemplo para as intera^oes entre plantas e formigas (ver 
zoocoria), ainda insuficientemente pesquisadas, podem ser cita- 
das as especies neotropicais do genero Acacia (por exemplo, A. 
cornigera). Essas arvores tipicas de florestas pluviais desenvolve¬ 
ram uma simbiose com formigas agressivas (Pseudomyrmex fer- 
ruginea): as plantas fornecem aos insetos o espa<;o para “moradia” 
e “alimento”, ou seja, os nectarios extraflorais (Figura 10-280), 
enquanto “em troca” sao defendidas com exito pelas formigas con¬ 
tra todos herbivoros. As formigas ate cortam e eliminam as lianas 
trepadeiras e as plantas vizinhas que competem com as acacias, de 
modo que sua planta hospedeira possa se desenvolver melhor. A 
eficacia dessa simbiose pode ser demonstrada em acacias que nao 
sao colonizadas por formigas: essas plantas sao fortemente pre- 
dadas, suprimidas e atrofiadas. Uma rela<;ao analoga e constatada 
entre formigas e representantes do genero Cecropia , pioneiro. 

A perda de sementes pela a^ao dos animais e cru¬ 
cial para muitas plantas. Fagus sylvatica e propagada por 
sementes apenas em anos de produ^ao excepcional. Em 
virtude desses anos ocorrerem em intervalos irregulares, 
os insetos que parasitam as sementes nao conseguem 
ajustar seus ciclos de desenvolvimento a eles. Legumino- 
sas neotropicais desenvolveram duas “estrategias de de¬ 
fesa” diferentes contra besouros predadores de sementes 
(Bruchidae): ou produzem sementes nao venenosas, mas 
pequenas e numerosas, das quais pelo menos uma parte 
permanece nao consumida, ou formam sementes menos 
numerosas e maiores, protegidas por substancias veneno¬ 
sas (ver 10.2, Fabales). 

Todas essas intera^oes positivas ou negativas influen- 
ciam o crescimento das populates involvidas na forma- 
$ao de uma biocenose. Algumas especies se tornam do- 
minantes, enquanto outras permanecem subordinadas ou 
desaparecem; isso resulta em estados de equilibrio insta- 
veis ou mais ou menos estaveis. Esses processos podem ser 
descritos matematicamente e simulados com o auxilio da 
modelagem computacional. 

A competi^ao entre duas especies sera mais intensifi- 
cada, quanto mais semelhante forem suas exigencias ecolo- 
gicas. Ao longo do tempo, a coexistencia das especies nao 
sera mais possivel no mesmo nicho ecologico (ver 11.1), se 
os disturbios (por exemplo, herbivoria) desaparecerem. Por 
conseguinte, nessas intera^oes bioticas negativas, muitas ve¬ 
zes constata-se um “comportamento de fuga” das especies 
competidoras: dentro da margem geneticamente fixada do 
padrao de rea^ao em monocultura, as plantas em cultura 
mista (ou seja, sob a influencia de intera^oes bioticas) distri- 
buem-se de maneira a minimizar a sobreposi^ao das ampli¬ 
tudes e as areas otimas dos competidores. 

Esse principio ja foi discutido no Capitulo 11.0 mesmo ocorre 
tambem, por exemplo, com gramineas campestres importantes 
da Europa Central: em monocultura e sob elevada umidade do 
solo, elas mostram uma performance semelhante no crescimen¬ 
to, enquanto em culturas mistas e sob variaveis condi^oes de 




1028 Bresinsky & Cols. 


umidade do solo, a produtividade depende fortemente da dis- 
ponibilidade de agua. Bromus erectus e muitas outras especies 
“xerofilas” na realidade nao “apreciam” a seca, mas sim conse- 
guem “suporta-la” melhor. Muitas especies tipicas de sub-bosque 
(como Oxalis acetosella , na Europa Central) nao sao “apreciado- 
ras da sombra”, mas sim a “suportam”. Muitas especies mediterra- 
neas consideradas relictuais tern sua ocorrencia limitada a fendas 
de rochas inacessiveis, pois em todos os demais habitats elas sao 
consumidas por cabras e ovelhas. 

A posiqao ecologica e as amplitudes de exigencias 
ambientais abrangentes ou estreitas de uma especie de¬ 
pendent muito, portanto, dos demais integrantes da bioce- 
nose, ou seja, sao relativas. De qualquer modo, essas inte- 
raqoes bioticas entre as especies sao acopladas de maneira 
bem distinta, complexa e cibernetica entre si e a outros 
fatores do habitat - o que contribui decisivamente para a 
estabilidade e a autorregulaqao do ecossistema. 

Especies apenas subordinadas e “mantidas sob controle” no seu 
ecossistema de origem, quando em ecossistemas “novos”, podem 
se tornar “ervas daninhas” agressivas, desde que nesse ambiente 
faltem os inimigos naturais dessas especies introduzidas. Isso 
vale, por exemplo, para a especie europeia-atlantica Ulex euro- 
paeus na Nova Zelandia, para a europeia Hypernicum perforatum 
na America do Norte e para a neotropical Opuntia inermis na Aus¬ 
tralia. Neste ultimo caso, somente com a introdu^ao intencional 
da tra<;a venezuelana Cactoblastis cactorum (parasita de Opuntia) 
conseguiu-se eliminar a planta, dentro de poucos anos e em uma 
area superior a 120 milhoes de hectares. Na Europa, o caso da 
“peste das aguas”, Elodea canadensis , e semelhante. Ao contrario 
disso, animais introduzidos (como cabras e coelhos) muitas vezes 
destruiram floras insulares nao adaptadas ao pastejo (por exem¬ 
plo, nas ilhas do Havai, de Santa Helena e Galapagos). A maioria 
das especies de uma biocenose desempenha varios papeis ecolo- 
gicos: o visco ( Viscum album ) e, por exemplo, hemiparasito para 
arvores hospedeiras, simbionte para aves dispersoras de sementes 
e tambem planta hospedeira de diversos insetos fitofagos. 

A pressao de parasitos e outros inimigos exercida so- 
bre uma especie e mais forte quanto mais dominante ela 
for e maiores populates fechadas constituir. Assim, por 
exemplo, florestas “monotonas” (monoculturas) de espru- 
ces sao mais suscetiveis a infestaqoes de pragas epidemicas 
(por exemplo, besouros da casca, mariposas) que comuni- 
dades mistas proximas ao natural formadas por espruces 
e outras especies arboreas. A grande riqueza biologica de 
muitas florestas temperadas quentes ate tropicais provavel- 
mente se deva ao fato de que aqui cada especie arborea que 
se propaga mais intensamente as custas de outras e imedia- 
tamente reduzida pela fauna e flora de parasitos. 

12.9 Uso de biomassa e da terra 
pelo homem 


A popula^ao mundial se desenvolveu bruscamente: de 
em torno de 10 milhoes de pessoas ha 10.000 anos, cresceu 
para 160 milhoes ha 2.000 anos, atingindo por volta de 1,2 
milhao em 1850; em 1988, ja 5 bilhoes e em 2000, cerca de 


6 bilhoes de pessoas. A humanidade e seus animais domes- 
ticados representam por si so uma proporqao consideravel 
da biomassa global, ou seja, aproximadamente 100 milhoes 
de toneladas de homens e 400 milhoes de toneladas de ani¬ 
mais domesticados, em comparaqao com a biomassa ani¬ 
mal restante em torno de 2.300 milhoes de toneladas (em 
massa seca). Para a sua alimentac^ao, a populaqao humana 
mundial necessita anualmente cerca de 1.200 milhoes de 
toneladas de cereais e outros alimentos vegetais. A mate- 
ria-prima para isso, com todas as perdas, corresponde a 
10% da produqao primaria total terrestre (de 200 bilhoes 
de toneladas de biomassa por ano) e procede de aproxima¬ 
damente 10% da superffcie terrestre. Quanto aos alimen¬ 
tos de origem animal, anualmente cerca de 130 milhoes 
de toneladas sao provenientes da pecuaria e 36 milhoes de 
toneladas da pesca. Ja a demanda global anual de madeira 
corresponde a uma fitomassa de 2,7 bilhoes de toneladas 
ou 1,4 milhao de toneladas de carbono, o que, em unidades 
de carbono, contudo, representa apenas 23% do consumo 
anual de combustfveis fosseis pela humanidade. 

Esses poucos numeros ilustram que a alimentaqao 
humana impacta e influencia enormemente a cobertura 
vegetal da Terra. A demanda de energia - atual e futura 
- nunca podera nem de forma aproximada, ser cober- 
ta pelas plantas. Com relaqao a alimentaqao, o homem, 
contudo, depende totalmente do uso de vegetais verdes. 
Esse uso pode ser direto, quando as plantas servem como 
alimento (por exemplo, cereais, sementes de leguminosas, 
tuberculos armazenadores de amido, beterraba aqucareira, 
cana-de-aqucar, frutos oleaginosos, frutas e legumes), ou 
indireto, quando os vegetais servem de fonte de alimento 
para animais domesticados (por exemplo, peixes ou ma- 
miferos, carne, gorduras e produtos derivados do leite). 
Muitos medicamentos (por exemplo, glicosfdeos cardio- 
tonicos, alcaloides), estimulantes (como tabaco, vinho, 
cerveja, cafe) e materias-primas (por exemplo, madeira, 
fibras, borracha) sao produtos naturais vegetais. 

Quanto aos numeros absolutos da produ^ao de alimen¬ 
tos (Tabela 12-5), e surpreendente o fato de que o homem 
essencialmente vive de apenas poucos representantes de uma 
unica familia, as gramineas (Poaceae), que oferecem arroz, 
trigo, milho e painqo - originalmente, cada uma dessas qua- 
tro especies serviu de alimento principal em um dos con- 
tinentes. Seja como forrageiras (massa verde, massa seca e 
graos) e ainda por meio de bovinos, ovinos, caprinos e aves, 
as Poaceae sao indiretamente a base de nossa alimentaqao. 
Todas as demais culturas vegetais juntas estao quantitativa- 
mente (com base no peso seco) muito aquem das gramineas. 

12.9.1 Uso e transformatjao da vegetacjao 


Atualmente, o uso da terra pelo homem e visto como a 
mais grave influencia sobre o planeta, sendo consideravel- 
mente ainda mais incisiva para as futuras geraqoes que as 
modificaqoes atmosfericas (ver, por exemplo, 12.7.6). O 
uso da terra e acompanhado por empobrecimento biolo- 
gico e por irreversiveis perdas de bio diver sidade e de solo. 
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Tabela 12-5 Safras mundiais de produtos vegetais utilizados pelo homem (FAO 1999 e 2005; em milhoes de toneladas de massa fresca) 


1999 2005 1999 2005 


Cereais 

2.064 

2.239 

Frutas 

515 

630 

Milho 

600 

702 

Frutas cftricas 

98 

105 

Arroz 

596 

618 

Banana (incluindo banana-da-terra) 

89 

106 

Trigo 

584 

629 

Uva 

61 

66 

Cevada 

130 

139 

Maga 

60 

59 

Paingo 

89 

87 

Melancia 

52 

96 

Aveia 

25 

24 

Manga 

24 

28 

Centeio 

20 

16 

Melao 

19 

28 

Outros (trigo-sarraceno, etc.) 

19 

24 

Pera 

16 

20 

Tuberculos e raizes 

650 

713 

Abacaxi 

13 

17 

armazenadores de amido 



Pessego e nectarina 

12 

16 

Batata 

294 

323 

Outros (ameixa, mamao, tamara, 

71 

88 

Madioca 

168 

203 

morango, damasco, cereja, abacate 
e muitos outros) 



Batata-doce 

135 

129 



Outros (inhame, taro, etc.) 

52 

58 




Plantas agucareiras 

1.538 

1.534 

Nozes, castanhas e semelhantes 

7 

10 

Cana-de-agucar* 

1275 

1292 

Castanha-de-caju, amendoas, 



Beterraba agucareira 

263 

241 

nozes, aveia, castanhas e muitos 
outros 



*E desta: agucar mascavo 

133 

137 



Leguminosas 

59 

61 

Estimulantes naturais 

48 

52 

Feijao 

19 

19 

Vinho 

28 

29 

Ervilha 

12 

11 

Tabaco 

7 

7 

Grao-de-bico 

9 

9 

Cafe 

6 

8 

Fava 

4 

5 

Cacau 

3 

4 

Outros (lentilha, etc.) 

15 

18 

Cha 

3 

3 

Frutos (e sementes) oleaginosos 

483 

654 

Temperos 

5 

7 

Soja 

154 

214 

Fibras vegetais 

24 

29 

Frutos do dendezeiro 

98 

173 

Algodao 

18 

23 

Sementes do algodoeiro 

52 

68 

Juta 

3 

3 

Coco 

47 

55 

Outros (linho, sisal, canhamo e outros) 

3 

3 

Canola 

43 

47 




Amendoim 

33 

36 

Borracha natural 

7 

9 

Girassol 

28 

31 

Produtos animais 

846 

963 

Azeitona 

13 

14 

Came 

226 

265 

Outros (linhaga, gergelim, etc.) 

13 

14 

Leite 

562 

629 




Ovos 

54 

65 

Legumes 

559 

757 

1 

Tomates 

95 

123 

Mel 

1 

Repolho e couve 

49 

70 

La de ovelhas 

cerca 2 

2 

Cebola 

44 

57 

Forragem para animais 

5.083 


Pepino 

29 

42 

Alfafa 

521 

451 

Berinjela 

21 

30 

Milho 

472 

378 

Cenoura 

18 

25 

Outros (gramineas, trevo) 

529 

? 

Pimentoes 

18 

25 

Beterraba forrageira, abobora 

1.645 

? 

Outros (alface, abobora, couve-flor, 

284 

385 

Forrageira e outros 



milho, espinafre e muitos outros) 



Feno 

1.918 

? 








1030 Bresinsky & Cols. 


As alteragoes atuais da biofera sao, em escalas de tempo 
geologico, equiparadas as consequencias de impactos de 
meteoritos, os quais deveriam ter finalizado grandes epo- 
cas da evolugao (aproximadamente na epoca dos dinos- 
sauros). Onde e como a humanidade obtera plantas para 
servir de alimento (para homem e animais domesticos) e 
materia-prima marcam de forma decisiva, no presente e 
no futuro, o estado e a fungao da biosfera. Na atualidade, 
esta cada vez mais dificil considerar separadamente as pai- 
sagens natural e agricola, pois mesmo paisagens que, em 
um primeiro momento, causam a impressao de serem na¬ 
turals, normalmente ja foram sutilmente modificadas por 
agoes antropicas. As principals influencias exercidas pelo 
homem sao: 

• retirada de biomassa - seletiva ou em grande extensao 
(modificagoes graduais do ecossistema); 

• transformagao do ecossistema: floresta (desmatamen- 
to) —> savanas, pastagens; 

• invasao de vegetais, animais e microrganismos exo- 
ticos; 

• efeitos a longa distancia de emissoes atmosfericas, su- 
peralimentagao (C0 2 , NO x ), mudanga climatica; 

• cultivo planejado de plantas de interesse economico 
(agricultura, silvicultura); 

• substituigao da biosfera pela antroposfera com solo 
fortemente “impermeabilizado” (urbanizagao, in- 
fra-estruturas de transporte, areas industriais). 

Uma condigao para a sobrevivencia da humanidade 
e a utilizagao e transformagao da biosfera direcionadas 
a sustentabilidade ecologica (do ingles, sustainability ), 
em consideragao a protegao da natureza e do ambiente, 
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Figura 12-50 Diminuigao de ecossistemas naturais ou proximos ao 
natural (especialmente florestas primarias) e aumento de ecossis¬ 
temas de uso extensivo (especialmente florestas secundarias, flo¬ 
restas plantadas e areas de pastagem) e intensivo (principalmente 
lavouras), desde a Idade Media ate o presente. A destruigao das 
florestas se processa muito mais rapidamente do que o ganho de 
areas cultivadas. 


e nao voltadas a exploragao (do ingles exploitation) e ao 
crescimento economico ilimitado. A Figura 12-50 mos- 
tra a magnitude devastadora atingida pelo desmatamento 
(especialmente nos tropicos) nos ultimos 100 anos - com 
perdas muito maiores do que o ganho de areas cultivadas. 
Desse modo, as biocenoses naturais ou proximas ao natu¬ 
ral em habitats densamente povoados da Terra (por exem- 
plo, na Europa Central) sao restritas a diminutas manchas 
ou desapareceram totalmente. Por isso, a reconstrugao de 
ecossistemas potencialmente naturais (desconsideran- 
do-se as influencias antropicas) e, atualmente, pratica- 
mente impossivel em muitas regioes. 


12.9.2 Uso de florestas e desmatamento 


Para a obtengao de espago para o cultivo de plantas e para 
o pastejo de animais em regioes com cobertura florestal 
natural, areas no mundo inteiro foram, e ainda continuam 
sendo, desmatadas e queimadas pelo homem. Uma vez 
que as encostas florestadas consomem mais agua da chu- 
va, a retem por mais tempo e protegem melhor o solo de 
deslizamentos, o desmatamento eleva os riscos de inun- 
dagoes, de erosao e de lixiviagao de nutrientes (ver 12.6.2, 
Figura 12-17). Onde os solos sao muito pobres em humus 
e nutrientes (como, por exemplo, em muitas regioes tro- 
picais), em areas de cultivo obtidas por meio de desma¬ 
tamento por queimadas, so e possivel um uso intenso e a 
curto prazo. A porgao principal dos nutrientes esta conti- 
da na propria cobertura vegetal, e, se ela vier a ser queima- 
da e as cinzas arrastadas pela agua, a base da produtivida- 
de e perdida. Por isso, muitas vezes a cultura itinerante e 
necessaria nos tropicos umidos. 

Desmatamento por queimadas de grande extensao em solos fer- 
teis nos tropicos umidos, frequentemente, e seguido por uma 
dominancia de gramineas cespitosas (de porte elevado e de di¬ 
ficil digestibilidade pelo gado), que fornecem forragem de boa 
qualidade somente quando regularmente queimadas. Esses tipos 
de campo sao incendiados espontaneamente por relampagos e, 
com isso, o retorno da floresta e impedido a longo prazo (elevada 
frequencia de queimadas; ver 12.3.3). Repetidos desmatamentos 
por queimadas levaram, na maioria das regioes com alternan- 
cia de umidade acentuada, a um aumento de area de savanas e 
campos resistentes ao fogo ou ate mesmo de vegetagao arbusti- 
va composta por pirofitas, em vez de florestas sensiveis ao fogo. 
Junto a erosao, esse desenvolvimento muitas vezes conduziu a 
formas irreversiveis de degradagao do solo e da vegetagao (por 
exemplo, em amplas areas do Mediterraneo, Figura 12-51). 

A construgao de fossos, canais e diques para drena- 
gem, bem como a regulagao e canalizagao de cursos de 
agua, modificaram drasticamente o nfvel freatico e a fre¬ 
quencia e extensao de enchentes (Figura 12-52). Por meio 
da regulagao de rios, areas com seixos e areia e de flores¬ 
tas riparias a essas ligadas (Figura 13-30) foram bastante 
reduzidas. Na planicie baixa ao norte da Europa Central, 
extensas areas de turfeiras e florestas riparias foram drena- 
das e transformados em campos (pastejados e para a pro- 
dugao de feno). A estrutura das comunidades de florestas 
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Figura 12-51 Degradagao da floresta mediterranea esclerofila e do seu perfil de solo devido ao uso antropico demasiadamente intensivo 
(corte raso, queimadas, pastejo) e a erosao. a) floresta baixa (maqui) com azinheira (Quercus ilex), b) Garriga com carrasco (Q. coccifera), c) 
Urzal rochoso (Brachypodium retusum = B. ramosum ), d) pastagem sobre rocha calcaria (com a herbacea venenosa Euphorbia characias). 0 
perfil de solo completo (abaixo de a) consiste em A 0 (serrapilheira); A p rica em humus, terra fina escura (semelhante a chernossolo rendzfni- 
co); A 2 camada de transigao; A 3 , quase sem humus (terra rossa fossil), e C, calcario compacto do Jurassico. Durante o processo de degrada¬ 
gao, esses horizontes do solo chegam ate d, e quase ate a rocha mae erodida e destrufda. (Segundo J. Braun-Blanquet.) 


existentes reflete ainda, mesmo apos centenas de anos, es- 
sas intervengoes antropicas. 

Para a produgao de carvao vegetal em carvoarias na 
Europa Central, deu-se preferencia a faia-europeia ( Fa- 
gus sylvestris). As comunidades de teixo ( Taxus baccata) 
foram, fortemente devido a sua madeira firme e elastica 
(usadas na fabricagao de armas), dizimadas. Ja os Carva¬ 
lhos ( Quercus sp.) foram favorecidos no passado devido 
ao seu significado para a engorda de porcos*. Por meio do 
pastejo no interior de florestas, os abetos (Abies alba) fo¬ 
ram especialmente prejudicados. Populagoes demasiada¬ 
mente grandes de veados reduzem a regeneragao natural 
da floresta (consumo degemas e ramos jovens de arvores). 

A utilizagao planejada da madeira levou, ja na Idade 
Media, ao surgimento, em grande parte da Europa, de uma 


* N. de T. Os frutos de carvalho serviram, no passado, como princi¬ 
pal forragem para os porcos. Essa pratica ainda existe, por exemplo, 
em partes da Espanha. 

Figura 12-52 Mudangas em uma paisagem na Europa Central 
(curso superior de urn rio no nfvel submontano), nos ultimos 2000 
anos: colonizagao, desmatamento, pastejo, agricultura, erosao, dre- 
nagem, reflorestamento, etc. 1) floresta de faia (Fagus sylvatica), 2) 
floresta mista latifoliada com carvalho e outras especies, 3) bosque 
pantanoso com Alnus, 4) reflorestamento com confferas, 5) capo¬ 
eira de Saiix, 6) outras capoeiras, 7) campos umidos, 8) campos 
semiumidos, 9) campos secos, 10) lavouras, 11) argila loess, 12) ar- 
gila aluvial, 13) turfeira, 14) outros tipos de solo, 15) nfvel medio do 
lengol freatico, 16) nfvel medio de cheia. (Segundo Ellenberg, 1996.) 



























1032 Bresinsky & Cols. 


forma silvicultural conhecida como “floresta baixa”*. Essa 
forma surgiu devido a pratica da talhadia a cada 20-40 anos 
(do ingles coppicing = regeneragao por brotagao das matri- 
zes) em florestas na fase de desenvolvimento mais produtiva, 
com a finalidade se obter madeiras delgadas e faceis de traba- 
lhar para construgao e tambem para uso como lenha. Ja para 
o manejo da “floresta media”, as antigas arvores com altura 
saliente na floresta baixa sao deixadas para a produgao de 
sementes e de madeira de construgao. A talhadia privilegia 
o carpino (Carpinus betulus) e o carvalho (ambos com alta 
capacidade de brotagao), mas nao a faia-europeia e coniferas 
(com baixa capacidade de brotagao). 

Com a implantagao de uma silvicultura planejada, por 
meio do corte raso em grande escala e de reflorestamentos 
simultaneos, foram estabelecidas florestas manejadas pro- 
dutivas (em parte plantios, “floresta alta” em estado madu- 
ro. Em vez de florestas mistas naturais, tern surgido muitas 
vezes na Europa, desde o seculo XIX, monoculturas flores- 
tais de espruces e pinheiros, especies nao tipicas do local. 
Plantios de especies de Eucalyptus e Pinus radiata foram 
estabelecidos em muitas regioes mediterraneas e subtropi¬ 
cal, enquanto nos tropicos foram plantadas teca e Arauca¬ 
ria. Essas florestas artificials uniformes degradam o solo e 


*N. de R.T. Trata-se de floresta mantida baixa mediante cortes reali- 
zados em intervalos regulares. Cabe destacar que o conceito de “flo¬ 
resta baixa” nao tem valor relativo, sendo aplicado, portanto, apenas 
ao presente contexto e nao servindo de parametro para comparagao 
de altura com outros tipos de florestas encontradas em diferentes par¬ 
tes do mundo. O mesmo esclarecimento vale para as expressoes “flo¬ 
resta media” e “floresta alta”, mencionadas a seguir, as quais se referem 
aos termos alemaes mittelwald e hochwald, respectivamente. 


sao especialmente suscetiveis a pragas. Por essa razao, nos 
ultimos anos na Europa, foi dada novamente preferencia a 
florestas mistas mais proximas ao natural, onde a madeira 
util e retirada em pequenas areas ou individualmente (corte 
sucessivo em grupos ou corte seletivo) e nao por corte raso. 

12.9.3 ManuterKjao dos campos e pastejo 


O uso de campos para o pastejo de rebanhos de animais 
domesticados durante todo o ano e uma das praticas mais 
antigas na agropecuaria. Na parte temperada da Europa e 
tambem ao sul, bem como em vastas areas na Asia, as cus- 
tas das florestas, a expansao de campos secos e semissecos 
seminaturais, campos infecundos, urzais e vegetagao arbus- 
tiva aberta foram fortemente favorecidas. Em regioes onde 
no inverno e necessaria a alimentagao dos animais no es- 
tabulo, os campos passaram a ser cortados (especialmente 
a partir da Idade Media) e, com isso, surgiram os campos 
para a produgao de feno (campos antropicos, ver Diers- 
chke e Briemle, 2002). Como praticas mais novas, podem 
ser citadas: o uso intensivo com pastoreio rigorosamente 
manejado (cercas), a transformagao de campos infecundos 
em campos ricos em nutrientes pela adubagao e a continua 
(durante todo o ano) alimentagao dos animais no estabu- 
lo, associada ao cultivo de plantas forrageiras. Campos 
permanentes, muitas vezes predominantes e atualmente 
distribuidos em todas as areas da Terra que seriam poten- 
cialmente cobertas por florestas, sao, portanto, quase ex- 
clusivamente produtos da criagao de animais pelo homem 
(transformagao antropica da paisagem, Figura 12-53). 


Figura 12-53 Formas de cultivo de campos antro¬ 
picos: campos para a produgao de feno e campos 
de pastejo. A figura mostra, para os diferentes 
tipos de campo, a altura da comunidade no de¬ 
coder do ano (meses l-XII), a qual e influenciada 
pela ceifa ou pelo pastejo. Pastoreios itinerantes 
sao utilizados em grandes extensoes de maneira 
mais extensiva, enquanto pastoreios contfnuos ou 
os rotativos, em areas menores e de modo inten¬ 
sivo (com o gado permanecendo por mais tempo). 
Campos para produgao de “cama de forragem”* e 
pastoreios itinerantes apresentam menos aduba¬ 
gao e rendimento; os maiores valores sao observa- 
dos em campos para a produgao de feno ceifados 
duas ou mais vezes ao ano (campos ricos em nu¬ 
trientes) e em campos que combinam o pastoreio 
rotativo e a ceifa. (Segundo Ellenberg, 1996.) 

* N. de T. Os campos para produgao de “cama de forra¬ 
gem” se localizam em areas umidas da Europa Central e 
sao cortados uma vez por ano, no outuno ou inverno. Apos 
secagem, sua biomassa e usada como cama para o gado 
confinado no estabulo. Esses campos sao dominados por 
especies de ciperaceas, cujo valor nutricional e baixo e o 
conteudo de lignina demasiadamente alto, razao pela qual 
nao tem utilidade tambem na fenagao. Trata-se de uma 
tecnica tradicional, cada vez mais raramente praticada. 
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Pastejo, colheita ou queimadas periodicas impedem o surgimen- 
to de plantas arboreas e estimulam gramineas com alta capaci- 
dade regenerativa e especies herbaceas perenes (particularmente 
as de baixo porte e plantas em roseta como especies de Plantago 
e Cirsium ), pois essas escapam mais facilmente do corte ou do 
pastejo. As ervas daninhas nao consumidas por animais e as es¬ 
pecies resistentes ao pisoteio tambem sao favorecidas, enquanto 
plantas sensiveis a aduba^ao e presentes em campos pobres em 
nutrientes, como muitas orquideas, sao numericamente redu- 
zidas. Especies tipicas de campos antropicos sao provenientes 
de comunidades vegetais naturais bem distintas, por exemplo: 
clareiras em florestas ou florestas abertas, areas naturalmente 
perturbadas (queda de arvores pela a^ao do vento, avalanches, 
vegeta^ao da margem de corpos de agua, ou seja, sujeita a inun- 
da^ao), campos rupestres secos, areas de turfeiras baixas, etc. Na 
agricultura intensiva, cada vez mais sao utilizados campos artifi- 
ciais, os quais sao cultivados consorcios especiais de sementes e 
com uma quantidade de adubo aproximada de 200-400 kg N ha” 1 
(por exemplo, algumas especies de Lolium perenne consorciadas 
com Trifolium repens ou T. pratense). Medicago sativa (alfafa ou 
luzerna), a especie forrageira propagada mundialmente nas re- 
gioes temperadas quentes e mediterraneas, substituiu o tradicio- 
nal cultivo de gramineas na produ^ao. 

12.9.4 Cultivo de plantas de interesse 
economico 


A forma intensiva de uso nos cultivos de plantas (agricul¬ 
tura, horticultura) por agricultores sedentarios constituiu, 
desde meados da Idade da Pedra, a condiqao para todas 
as grandes civilizaqoes da humanidade e continua sendo a 
base para a existencia humana. Os requisitos para isso fo- 
ram e sao o desmatamento e o tratamento do solo, rotaqao 
de culturas e adubaqao, muitas vezes tambem a irrigaqao 
ou a drenagem, e o continuo melhoramento genetico de 
plantas de interesse economico. Os metodos tradicionais 
de melhoramento genetico, a escolha de melhores va- 
riedades (que desenvolveram de forma espontanea) e o 
cruzamento proposital de cultivares promissores foram 
seguidos, em meados do seculo XX, pelo aumento artifi¬ 
cial da taxa de mutaqoes (por exemplo, por exposiqao do- 
sada das sementes ao raio X). No final da decada de 1920, 
informaqoes geneticas desejadas foram incorporadas aos 
metodos geneticos. Uma forma especial do aumento da 
produtividade pela genetica e o uso de sementes hibridas 
(especialmente eficaz no caso do milho, mas tambem no 
de muitos legumes). Nesse processo, sao cruzadas semen¬ 
tes, cuja geraqao FI se caracteriza por uma alta capacidade 
produtiva, ao passo que o rendimento da geraqao F2 dimi- 
nui fortemente. O preqo desse ganho em produtividade e 
a impossibilidade de autossuficiencia na produqao de se¬ 
mentes (cultivo a partir de sementes proprias) e o desapa- 
recimento de variedades antigas muitas robustas, porem, 
pouco produtivas. Justamente para evitar esse desapareci- 
mento algumas instituiqoes se empenham na conservaqao 
do banco de germoplasma. 

O melhoramento genetico orienta-se pela produti¬ 
vidade. Isso implica em alta capacidade de crescimento 
e elevada qualidade dos produtos desejados, assim como 


resistencia a patogenos e estresses abioticos. Nesse con- 
texto, alem da resistencia, as caracteristicas morfologicas 
(maiores e mais uniformes frutos, espigas e etc.; forma 
da planta que facilite a colheita), as de desenvolvimento 
(germinaqao, floraqao e amadurecimento simultaneos) e 
da composiqao das substancias (por exemplo, ausencia de 
substancias venenosas, aroma, sabor) possuem papeis de- 
cisivos. Embora o chamado indice de colheita (do ingles 
harvest index) - a parte utilizavel da planta - tenha au- 
mentado, o padrao de alocaqao de materia seca (raiz, cau- 
le, fruto e folha) e a produtividade fotossintetica de plan¬ 
tas de interesse economico (cujas partes reprodutivas sao 
utilizadas, como os cereais) permaneceram surpreenden- 
temente inalterados no curso da domesticaqao (exemplos 
para cereais: Evans e Dunstone, 1970; Wardlaw, 1990). Ce¬ 
reais selvagens apresentam muitas espigas, mas com tama- 
nhos desiguais e desenvolvimento fortemente escalonado; 
as formas cultivadas possuem poucas espigas grandes com 
amadurecimento simultaneo. A soma da materia seca de 
todas as espigas por planta pode ser absolutamente igual 
nos dois casos (Wacker e colaboradores, 2002). 

A chamada “revolu^ao verde” dos ultimos 150 anos corres- 
ponde, porem, apenas a uma parte relativamente pequena dos 
resultados obtidos por melhoramento genetico. A maior con- 
tribui^ao para o aumento de 4-6 vezes da produtividade me¬ 
dia (quando comparada aquela dos tempos anteriores a indus- 
trializa^ao) vem principalmente das praticas de cultivo, isto e, 
pela utiliza^ao de adubos nitrogenados, de produtos quimicos 
no combate contra ervas daninhas e na prote^ao fitossanitaria, 
bem como de tecnicas mecanizadas de uso da terra. Existe ain- 
da muito a ser desenvolvido quanto a medidas que assegurem 
a produtividade apos a colheita (em muitos paises, ha uma 
enorme perda da colheita devido a pragas no armazenamen- 
to). A agricultura intensiva em larga escala tambem tern seus 
impactos negativos: agua do len^ol freatico contaminada por 
nitratos e herbicidas; diminui^ao da fertilidade sustentavel do 
solo; perdas de solo por a^ao do vento e por erosao pluvial; 
plantas cultivadas vulneraveis; “degrada^ao” e “monotonia” 
da paisagem anteriormente multifacetada; e a grande depen¬ 
dence da produ^ao em rela^ao ao fornecimento de energia, 
adubo e insumos quimicos. Pretensoes de se atingir uma pro- 
du^ao vegetal mais viavel e ambientalmente sustentavel sao 
rentaveis economicamente apenas quando a sociedade com- 
pensa os gastos adicionais. Alem disso, deve-se observar o que 
representa a evolu^ao da agricultura moderna: ha 150 anos, 
80% da popula^ao estava envolvida com a produ^ao de ali- 
mentos, enquanto atualmente, em paises industrializados, esse 
envolvimento e inferior a 5%. 

Atualmente, a agricultura moderna oferece anual- 
mente produtos vegetais com massa seca de 10-11 bilhoes 
de toneladas, o que corresponde a cerca de 1 bilhao de 
toneladas de alimentos (comparar com a Tabela 12-5). 
Para isso, e necessaria uma area cultivavel que abranja 
mais de 14 milhoes km 2 , areas de pastagem superiores a 
32 milhoes km 2 , ou seja, praticamente 1/3 da superficie 
total da Terra (a isso deverao ainda ser adicionados 3 mi¬ 
lhoes km 2 referentes as edificaqoes e 0,3 milhoes km 2 as 
infraestruturas de transporte). Esse desenvolvimento do 
uso da terra tern levado a enormes alteraqoes da biosfera 
(Figura 12-50). 





1034 Bresinsky & Cols. 


References 


Ecologia fisiologica geral e pesquisa sobre 
ecossistemas 

Bergametti G, Dulac F (1998) Mineral aerosols: renewed interest for cli¬ 
mate forcing and tropospheric chemistry studies. IGBP Newsletter 
33:19-23 

Canadell JG, Pataki DE, Pitelka LF (2007) Terrestrial ecosystems in a 
changing world. The IGBP series. Springer, Berlin 

Ehleringer JR, Bowling DR, Flanagan LB, Fessenden J, Helliker B, Marti- 
nelli LA, Ometto JP (2002) Stable isotopes and carbon cycle pro¬ 
cesses in forests and grasslands. Plant Biol 4: 181-189 

Fitter AH, Hay RKM (2002) Environmental Physiology of Plants, 3rd ed. 
Academic Press, San Diego 

Givnish TJ (1986) On the Economy of Plant Form and Function. Cambrid¬ 
ge University Press, Cambridge 

Gregory PJ (2006) Plant roots. Growth, activity and interaction with soils. 
Blackwell, Oxford 

Jones HG (1992) Plants and Microclimate. Cambridge University Press, 
Cambridge 

Lambers H, Chapin FS, Pons TL (1998) Plant Physiological Ecology. 
Springer, New York 

Lambers H, Poorter H, VanVuren MMI (1998) Inherent Variation in Plant 
Growth. Physiological Mechanisms and Ecological Consequences. 
Backhuys Publishers, Leiden 

Lange OL, Nobel PS, Osmond CB, Ziegler H (1981-1983) Physiological 
Plant Ecology, Encyclopedia of Plant Physiology, New Series, vols 
12A-D. Springer, Berlin 

Larcher W (2003) Physiological plant ecology, 4th ed. Springer, Berlin 


Losch R (2001) Wasserhaushalt der Pflanzen. Quelle & Meyer, Wiebel- 
sheim 

Morison JIL, Morecroft MD (2006) Plant growth and climate change. Bla¬ 
ckwell, Oxford 

Pearcy RW, Ehleringer JR, Mooney HA, Rundel PW (1989) Plant Physiolo¬ 
gical Ecology. Chapman & Hall, London 
Roy J, Mooney HA, Saugier B (2001). Terrestrial Global Productivity. Aca¬ 
demic Press, San Diego 

Sakai A, Larcher W (1987) Frost Survival of Plants. Responses and Adap¬ 
tation to Freezing Stress. Ecol Studies 62. Springer, Berlin 

Ecologia fisiologica e pesquisa sobre ecossistemas 
de determinados biomas 

Chabot BF, Mooney HA (1985) Physiological Ecology of North American 
Plant Communities. Chapman & Hall, London 
Fageria NK, Baligar VC, Clark RB (2006) Physiology of crop production. 
Harworth, Binghamton 

Goldammer JG, Furyaev V (1996) Fire in Ecosystems of Boreal Eurasia. 

Kluwer Academic Publishers, Dordrecht 
Goldammer JG (1993) Feuer in Waldokosystemen derTropen und Sub- 
tropen. Birkhauser, Basel 

Hall AE (2001) Crop Responses to Environment. CRC Press, Boca Raton 
Johnson EA, Miyanishi K (2001) Forest Fires: Behavior and Ecological 
Effects. Academic Press, London 
Korner C (2003) Alpine Plant Life. Springer, Berlin 
Loomis RS, Connor DJ (1992) Crop ecology: Productivity and Management 
in agricultural systems. Cambridge University Press, Cambridge 
Lu_ttge U (1997) Physiological Ecology of Tropical Plants. Springer, Berlin 
Malhi Y, Phillips OL (2005) Tropical forests & global atmospheric change. 
Blackwell, Oxford 





Capftulo 13 

Ecologia de Populagoes 
e Ecologia da Vegetagao 


13.1 

Ecologia de populagdes . 

1036 

13 . 2.3 

Origens dos limites e da ocupagao de areas 


13 . 1.1 

Crescimento de populagoes. 

1036 


de distribuigao. 

1056 

13 . 1.2 

Competigao e coexistencia. 

1041 

13 . 2.4 

Biodiversidade e estabilidade do 


13 . 1.2 

Ecologia reprodutiva. 

1044 


ecossistema. 

1058 


Areas de distribuigao das plantas .... 


13.2.4.1 

Biodiversidade . 

1058 

13.2 

1048 

13.2.4.2 

Biodiversidade e funcionamento do 


13 . 2.1 

Tipos de areas de distribuigao. 

1048 


ecossistema. 

1060 

13.2.1.1 

Expansao de areas de distribuigao. 

1050 

13 . 2.5 

Regioes e reinos floristicos. 

1062 

13.2.1.2 

Fragmentagao natural de areas de distribuigao .. 

1050 




13.2.1.3 

Densidade de colonizagao de areas de 


13.3 

Ecologia da vegetagao. 

1063 


distribuigao. 

1050 

13 . 3.1 

Composigao de comunidades vegetais .... 

1063 

13.2.1.4 

Relagao geografica entre areas de distribuigao. .. 

1051 

13 . 3.2 

Origem e mudanga de comunidades 


13.2.1.5 

Zonas climaticas das floras . 

1051 


vegetais. 

1067 

13.2.1.6 

Espectros dos tipos de areas de distribuigao ... 

1053 

13 . 3.3 

Classificagoes dos tipos de vegetagao. 

1071 

13 . 2.2 

Dispersao. 

1053 

13 . 3.4 

Classificagao fisiondmica da vegetagao ... 

1073 

13.2.2.1 

Possibilidades de migragao . 

1053 

13 . 3.5 

Organizagao espacial e estrutura da 


13.2.2.2 

Barreiras de migragao . 

1054 


vegetagao. 

1075 

13.2.2.3 

Dispersao e diversificagao . 

1055 

13 . 3.6 

Analise de correlagao de padroes de 


13.2.2.4 

Redugao das areas de distribuigao . 

1055 


vegetagao. 

1076 


Este capitulo trata do desenvolvimento e da composi- 
gao da vegetagao. A comunidade vegetal de um certo 
local resulta de interagoes entre processos edafologicos 
(antigos e mais recentes) e o ambiente abiotico (clima e 
substrato; ver Capitulos 11 e 12). Porem, sem conhecer 
os processos de modificagoes dessa comunidade e as in- 
fluencias dos disturbios, nao e possivel compreende-la 
(Figura 13-1). Nessa tematica, varios niveis de complexi- 
dade se conectam: 

• populates e individuos de uma especie; 

• especies vegetais; 

• unidades particulares de vegetagao; 

• mosaicos de unidades de vegetagao na paisagem; 


• formates de vegetagao; e 

• zonas climaticas de vegetagao e niveis de altitude. 

Esses elementos estao inseridos em um destino evo- 
lutivo comum, os reinos floristicos da Terra. O sucesso 
de uma especie em gerar descendentes depende da sua 
existencia e permanencia em determinado local. Por isso, 
os fundamentos da ecologia de populates constituem o 
ponto de partida deste capitulo, diretamente vinculado ao 
Capitulo 9. A chegada, a permanencia e o desaparecimen- 
to de especies em um certo habitat gera padroes de distri- 
buigao (em larga escala) de especies e grupos de especies, 
sendo este o tema principal da segunda segao deste capitu¬ 
lo. A terceira segao aborda a comunidade vegetal. 
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Fatores determinantes da vegetagao 


Causas primarias 

(existenciais, absolutamente 
excludentes) 


Causas secundarias 

(condicionais, determinantes 
da vitalidade) 


Causas terciarias 

(azonais e geograficas) 


Autorregulagao 
e sucessao 


Causas antropicas 

(condigoes ambientais 
artificiais) 



Figura 13-1 Esquema da origem de comunidades vegetais por meio de uma cascata de influences ou realidades externas e da sua dinamica 
interna e suas interagoes. 


13.1 Ecologia de populagoes 


O ambiente influencia de muitas maneiras o destino de in¬ 
dividuos e, com isso, a dinamica e o tamanho das popula¬ 
goes. A ecologia de populagoes se ocupa com a compreen- 
sao dessa dinamica e com o esclarecimento de suas causas 
abioticas e bioticas. Os processos internos, principalmente 
o futuro desenvolvimento genetico (evolutivo) de popu¬ 
lagoes, foram tratados no Capitulo 9. As questoes sobre a 
biologia floral e dispersao de diasporos foram o tema da 
segao 10.2 (Dispersao de flores, frutos e sementes). Neste 


capitulo, serao abordados o crescimento de populagoes, as 
questoes sobre competigao, assim como a ecologia da re- 
produgao e estrategias de propagagao das plantas. 

13.1.1 Crescimento de popula 9 oes 


O numero de individuos N em certo tempo t em determi- 
nada area e o resultado dos nascimentos B (do ingles bir¬ 
th) e mortes D (death). Em sistemas abertos ainda existe 
a possibilidade de imigragao ou emigragao de diasporos 
(import ou export de diasporos) de individuos de uma area 
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de referenda definida. Isso leva a equagao geral da altera- 
gao do tamanho das populates entre os momentos t e t 
+ 1 : 

N t+1 = N t + B- D + I- E 

I e E correspondem a imigragao e emigragao e podem ser 
substituidos por AM, a migragao liquida. A seguir, para 
simplificar, admite-se que nao haja migragao. Ao estabe- 
lecer suas raizes no solo, a planta tem mobilidade quase 
nula (ao contrario da maioria dos animais). Esse fato acar- 
reta diversas consequencias para a ecologia de populates 
de plantas. A ocupagao do espago e definitiva (fitoceno- 
ses espacialmente estruturadas) e alterada apenas pela 
reprodugao, onde os descendentes e os progenitores em 
geral ocorrem aglomerados. Algumas plantas donais (ver 
13.1.3) e plantas aquaticas flutuantes sao mais ou menos 
moveis. A mudanga no tamanho das populates A pode 
ser representada por: 

x=^ 

N, 

onde t geralmente e expresso em anos. A pode ser maior, 
igual ou menor que 1. Quando A = 1, o tamanho da po¬ 
pulagao permanece estavel. Se A por um longo tempo for 
maior que 1, entao a populagao cresce exponencialmente 
e e descrita por um modelo de cresdmento exponendal. 
Aplicando-se a uma unidade de tempo constante (por 
exemplo, um ano), obtem-se uma taxa de natalidade b e 
uma taxa de mortalidade d; como consequencia, a taxa 
que se altera com o numero de individuos nesse periodo 
(taxa de cresdmento ou de regressao) e r = b - d, ou ex- 
pressa como mudanga do numero de individuos por uni¬ 
dade de tempo: 

dN/dt = rN. 

Para um determinado momento t, comparado com 
um momento zero, obtem-se o tamanho da populagao 
como 

N t - N 0 e rt 

no qual r e a taxa de crescimento intrinseca (intrinsic 
growth rate), t a duragao do periodo de observagao, e a 
constante e = 2,718. Esse modelo se aplica para populates 
com geragoes sobrepostas (ao contrario das anuais, que 
organizam populates a cada novo ano). Uma populagao 
de individuos que segue tal fungao (ou seja, que mantem 
r constante) cresce de forma geometrica (Figura 13-2), ou 
seja, o numero de seus individuos dobra em velocidade 
constante. Esse crescimento encontra barreiras naturais 
(nutrientes ou mesmo espago), denominada capacida- 
de de suporte maxima K (do ingles, carrying capacity). 
K corresponde ao numero maximo de individuos possi- 
veis por unidade de superficie. Na forma mais simples do 
modelo, nao se considera a biomassa dos individuos, que 



Tempo 


Figura 13-2 Curvas de crescimento. 0 numero de individuos de 
uma populagao cresce geometricamente somente quando nem es¬ 
pago e recursos sao ilimitados; a fungao sigmoide satura no limite 
da capacidade do sistema. 


pode ser diferente. A taxa de crescimento da populagao 
sera enfraquecida pelo fator (K-N)/K, ate que, ao atingir K 
= N, ela se torne zero: 

dN/dt = rN(K - N)/K 

Essa equagao descreve um modelo de crescimento 
logistico (forma de S ou sigmoide, do sigma grego; Figura 
13-2). Esse modelo e muito mais realistico do que o mo¬ 
delo geometrico, pois leva em consideragao a existencia 
de barreiras para o crescimento, assumindo uma serie de 
suposigoes simplistas, que na maioria das vezes se apli- 
cam a culturas de celulas monoespecificas em um meio 
homogeneo. 

Para organismos superiores torna-se irreal admitir 
que todos os individuos vao se reproduzir constantemen- 
te nas mesmas taxas. Na realidade, apenas em uma fase 
especifica da vida sao produzidos descendentes (semen- 
tes). O numero de individuos sobreviventes e reprodutivos 
proveniente dessas sementes e em media pequeno a longo 
prazo; em populagoes estaveis, ele e teoricamente igual ao 
numero de individuos mortos, que alcangaram a idade re- 
produtiva. Ou seja, grande parte das sementes nao origina 
individuos reprodutivos. Todas as fases do ciclo de vida 
dos individuos determinam o tamanho da populagao e 
nao apenas a produgao de diasporos, que representa um 
passo do ciclo reprodutivo da planta. As circunstancias da 
vida nas diferentes fases do ciclo, em que as influencias 
limitantes ao crescimento podem atuar (“gargalos” no de- 
senvolvimento populacional), sao as que possuem maior 
significado para o surgimento e a abundancia de especies. 
Embora em geral ignorado, esse aspecto orienta grande 
parte das pesquisas sobre comportamento ecofisiologico 
de plantas superiores, mesmo sem deixar claro se essa fase 
do ciclo de vida e determinante para o sucesso das espe¬ 
cies consideradas. 
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Figura 13-3 Estrutura etaria de populates representadas em pira- 
mides de idades. A largura das barras horizontais representa o nu- 
mero de indivfduos (ou sua % em uma certa populagao) por classe de 
idade. Os exemplos sao hipoteticos e simbolizam uma populagao A 
com muitos indivfduos jovens e poucos indivfduos mais velhos, o que 
mostra o infcio de expansao ou grande mortalidade destes ultimos, B 
falha na reprodugao (faltam indivfduos jovens nas classes de idade) 
com grande risco de extingao e C estrutura etaria equilibrada com ris- 
co de mortalidade igualmente distribufdo. A falta pontual de plantulas 
e indivfduos jovens em populates de especies perenes (arvores) nao 
deve ser simplesmente interpretada como “indfcio de extingao”, pois 
varias especies se reproduzem apenas esporadicamente. 0 mesmo 
serve para as especies anuais e bianuais, uma vez que pouco se sabe 
sobre seu banco de sementes. Geralmente separa-se por sexo; por 
exemplo: numero de indivfduos femininos mostrado a esquerda e nu- 
mero de indivfduos masculinos a direita. 


As populagoes de uma especie compreendem todos 
os estagios de desenvolvimento ou as classes de idade dos 
individuos. A demografia descreve em numeros as popu¬ 
lagoes em cada fase da vida, a estrutura etaria de uma po¬ 
pulagao, assim chamada estrutura da populagao (Figura 
13-3). Para isso, e necessario determinar da idade dos indi¬ 
viduos. Em arvores de regioes com sazonalidade, a deter- 
minagao da idade pode ser feita pela averiguagao dos aneis 
anuais (analogo a estrutura etaria das populagoes huma- 
nas). Quando essa determinagao nao e possivel, utilizam- 
-se os estagios de desenvolvimento caracteristicos (numero 
ou % de individuos por estagio de desenvolvimento) para 
a identificagao da estrutura demografica. Alem disso, o ta- 
manho dos individuos (por exemplo, altura, diametro, bio- 
massa) tambem pode servir para a descrigao da estrutura 
da populagao na ausencia de outras informagoes. 

Pela repetigao de certos levantamentos demograficos, 
e possivel ter uma visao da dinamica do desenvolvimen¬ 
to da populagao. Por meio desses levantamentos, pode-se 
reconhecer com que probabilidade os individuos de uma 
determinada fase do ciclo de vida (ou da classe de idade) 
passarao para a proxima (Figuras 13-4 e 13-5). A proba¬ 
bilidade de transigao entre as fases da vida determina a 
forma das piramides demograficas e o crescimento das 
populagoes. As tabelas com as probabilidades de sobre- 
vivencia em certas idades e fases de desenvolvimento sao 
denominadas tabelas de vida (life table). 

A ocupagao em numeros de determinados estagios de desen¬ 
volvimento ou classes de idades e as probabilidades de transigao 
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Figura 13-4 0 ciclo de vida de plantas possui fases caracterfsticas, 
com certa possibilidade (entre 0 e 1) de se passar para a proxima. 
Essa possibilidade de transigao entre estagios e fortemente depen- 
dente da fase de vida e do ambiente. Neo numero de indivfduos por 
classe de idade. Entre N 3 e N 4 , o desenvolvimento pode seguir em 
ambas diregoes. 


resultantes de repetidas amostragens podem ser representadas 
em uma tabela (matriz). Essas matrizes de transigao possibilitam 
modelar o desenvolvimento futuro de populagoes. Para tal, os in¬ 
dividuos sao ordenados em grupos pertencentes a mesma fase de 
vida e passados para a proxima, de acordo com a probabilidade 
de transigao entre estagios. Depois de varios ciclos, observa-se 
a mudanga temporal da estrutura e tamanho das populagoes. A 
simulagao usando modelos se torna muito mais complexa, uma 
vez que cada uma das probabilidades de transigao entre esta¬ 
gios e dependente do ambiente, e a transigao entre duas etapas 
tambem e temporalmente escalonada, desencadeando diversas 
interagoes. Alem disso, a previsibilidade do modelo fica ainda 
mais dificil, ao se adicionar interagoes interespedficas e variar 
as condigoes ambientais. Por esse motivo, o uso de variaveis am- 
bientais nos modelos de populagoes e limitado. As probabilida¬ 
des de transigoes empiricas amostradas encerram numa “caixa 
preta” (black box) o efeito de todos fatores ambientais. Alem dis¬ 
so, o desenvolvimento da populagao e dependente da densidade 
e, portanto, sujeito a autorregulagao (ver 13.1.2). 

Alem do prognostico (cheio de incertezas) do desenvolvi¬ 
mento populacional com base em probabilidades de transigao 
constantes, o valor desses modelos esta tambem na simulagao 
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Figura 13-5 0 destino de diversas populagoes de idade moderada de Ranunculus acris em um campo, um ano depois do primeiro levanta- 
mento (n = numero inicial de indivfduos por 10 m 2 , por classe de idade). As setas indicam qual a probabilidade de transference (largura da 
seta e numeros decimais entre 0 e 1) de indivfduos depois de um ano para uma classe especffica de idade (aqui representada em nfveis). 
I< - plantulas, J - plantas jovens, V - rosetas em fase vegetativa, G - indivfduos reprodutivos (com flores), N - plantas mortas. (Dados de 
Rabotnov, 1978, segundo Silvertown, 2007.) 


dos movimentos possiveis sob probabilidades de transigao mu- 
taveis (afirmagoes “se... entao...”). Devido as incertezas sobre as 
previsoes utilizando-se probabilidades constantes, as amostra- 
gens demograficas unicas no campo podem apresentar desvanta- 
gens, pois nao possibilitam uma visao geral sobre a dinamica do 
desenvolvimento populacional. Apesar disso, elas proporcionam 
um quadro aproximado da situagao de crescimento no momen- 
to em questao, mostrando onde esta o perigo de uma possivel 


extingao da populagao (falta ou numero insuficiente de descen- 
dentes) ou mesmo de uma expansao em curso (invasao) de uma 
outra especie. 

No destino das sementes e possivel elucidar claramen- 
te os diversos fatores que influenciam as probabilidades 
de transigao entre estagios de uma populagao (Figuras 
13-6 e 13-7). Pelos mais diferentes motivos, ate o estabele- 



Figura 13-6 Destino das sementes de uma popula¬ 
gao em um campo de 10 m 2 . Este esquema ilustra um 
cenario plausfvel, mas hipotetico, uma vez que na pra- 
tica seria impossfvel quantificar o destino de todas as 
sementes. As caixas podem ser apenas aproximada- 
mente determinadas em um certo perfodo de tempo 
com a ajuda da contagem de sementes em amostras 
de solo, utilizando-se microscopio e experimentos de 
germinagao em sementeiras. 
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Figura 13-7 0 destino das sementes do ranunculo prostrado 
(,Ranunculus repens). No final da produgao de sementes, 100 se¬ 
mentes viaveis foram enterradas em parcelas experimentais em urn 
campo (sementeira); as sementes eram desenterradas regularmen- 
te, e a mistura de solo e sementes, analisada ao microscopios (Se- 
gundo Sarukhan, 1974.) 

cimento das populates de plantulas, a maioria dos indivi- 
duos e perdida no caminho da produgao de sementes para 

o banco de sementes no solo. 

No exemplo para uma especie herbacea com sementes pequenas 
(Figura 13-6), o produto de todas as probabilidades de transigao 


de uma semente madura para o estado de planta jovem estabe- 
lecida e de 0,0002, ou seja, apenas 2 de 10.000 sementes conse- 
guem ultrapassar essa fase. Das 400 sementes que comegam a 
germinar na primavera seguinte, a grande maioria perece devido 
a diversas condigoes climaticas desfavoraveis (por exemplo, falta 
de agua na sementeira, antes da formagao suficiente de raizes). 
De acordo com esse modelo, das 150 plantulas restantes, 140 
serao predadas por lesmas nas primeiras semanas. Qual seria a 
consequencia para a populagao se o pastejo pelas lesmas fosse 
retirado do modelo (por exemplo, pelo aparecimento de um pre- 
dador, como ourigo ou sapo ou pelo ataque de parasitos aos ovos 
das lesmas)? 

Todas as populagoes de uma especie cobrem a sua 
area de distribuigao total (ver 13.2). No entanto, geral- 
mente sao consideradas apenas as populagoes de uma 
determinada regiao, ou seja, somente parte da popula¬ 
gao. Para esses grupos de populagoes de uma regiao li- 
mitada (clima semelhante, fluxo genico potencial entre 
populagoes) foi adotado o conceito de metapopulagao 
(Quadro 13-1). 

Uma vez que plantas possuem estrutura modular, 
cada individuo pode entao ser descrito como populagao 
de modulos (por exemplo, todos os fitomeros, ver 4.2.1). 
O uso de rametas pertencentes a um individuo genetico 
(genetas) na representagao de diferentes grupos de ida- 
de tern sido utilizado com sucesso na analise de plantas 
clonais. A estrutura de idade dos rametas oferece indi- 
cagoes sobre a dinamica do crescimento dos clones. As 
folhas de plantas e os ramos de arvores tambem podem 
ser considerados na determinagao da estrutura etaria de 
populagoes. Como os individuos, as folhas “nascem” e 


Quadro 13-1 

Metapopulagdes: as consequencias da fragmentagao de habitats para a 
sobrevivencia das especies 


Os individuos de uma especie raramente estao distribuidos de 
maneira continua em um local. Em vez disso, eles se agrupam 
em populagoes em habitats apropriados, que se mantem em 
contato em diversas escalas por meio de e troca de polen di- 
asporos. Por causa dessa estrutura espacial, a dinamica e a 
estrutura genetica das populagoes nao sao apenas o produto 
de condigoes locais, mas tambem o resultado de processos 
em escala regional. 0 conceito de metapopulagoes permi- 
te a inclusao dessa dimensao espacial (“meta” - acima da 
populagao, logo, a proxima unidade superior). De acordo com 
Levins (1970), a metapopulagao e uma “populagao” de sub- 
populagoes que podem se extinguir localmente e novamente 
imigrar. Assim, a parte colonizada do habitat, adequada para 
cada especie considerada, e o resultado de eventos de mor- 
talidade e colonizagao. Tipicamente, as metapopulagoes 
encontram-se em paisagens bem estruturadas, com varias pe¬ 
quenas manchas de habitats distintas do seu redor. Uma me¬ 


tapopulagao so pode existir a longo prazo se a taxa de novos 
estabelecimentos de subpopulagoes locais for maior do que a 
taxa local de mortalidade. Essa constatagao permite relacionar 
a dinamica de metapopulagdes com a estrutura do ambiente, 
especialmente em habitats grandes e isolados. Por esse moti- 
vo, nos ultimos anos os modelos de metapopulagdes adquiri- 
ram grande interesse para a biologia da conservagao. As plan¬ 
tas se tornaram adequadas para estudos de metapopulagdes 
por causa da sua vida sedentaria, da distinta estrutura espacial 
da sua prole e da sua capacidade limitada de dispersao. Ate 
agora existem apenas poucos estudos concretos sobre me¬ 
tapopulagdes, pois importantes parametros como taxas de 
mortalidade e colonizagao, assim como eventos de migragao 
sao dificeis de serem medidos. Esses parametros tern grande 
importancia para a sobrevivencia a longo prazo de muitas es¬ 
pecies, bem como a regulagao das populagoes em escala local 
(de J. Stocklin). 
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morrem, passando pelas fases do ciclo de vida. Resultados 
da demografia foliar sao essenciais para estudos sobre 
produtividade (por exemplo, o ciclo de vida das folhas do 
trigo), alem de contribuir para a melhor compreensao das 
diversas medigoes fisiologicas feitas em folhas adultas. 
Sem esse conhecimento, dados de desempenho (como, 
por exemplo, o desempenho fotossintetico) nao sao in- 
terpretados de maneira relevante para a produtividade 
(tempo de vida das folhas, ver 12.6.3 e 12.7.3). Esses da¬ 
dos sao amostrados sem maior esforgo tecnico por meio 
de marcagoes e repetigao das observagoes. Apesar da sua 
grande relevancia ecologica, esses dados sao desconheci- 
dos para a maioria dos habitats da Terra. A produtividade 
de campos nativos e nao sazonais, como nas montanhas 
tropicais, e determinavel apenas com a ajuda de estudos 
de demografia foliar. 


identica (em forma e velocidade). As menores diferen- 
gas no tamanho das sementes e diferengas no desenvol- 
vimento (por exemplo, germinagao precoce em poucas 
horas) geram inicialmente poucas diferengas perceptiveis 
de tamanho, que, entretanto, rapidamente aumentam 
(comparavel a um “efeito de juro composto”, Figura 13-8). 
A partir dessas desigualdades surge um processo de se- 
legao/eliminagao denominado autorredugao (do ingles, 
self-thinning). Devido ao seu significado fundamental 
para a biologia, existem centenas de publicagoes sobre o 
assunto, mas infelizmente ate hoje o seu mecanismo nao 
foi totalmente esclarecido. 

A autorredugao nao ocorre aleatoriamente ou em 
cada especie de acordo com padroes completamente dis- 
tintos, mas sim seguindo uma relagao periodica, a lei da 
autorredugao de -3/2 (pronunciada como “minus three 


13.1.2 Compet^ao e coexistencia 


Subpopulagoes de uma mesma idade sao representadas 
habitualmente por termos militares romanos. Em uma po- 
pulagao, as sementes produzidas e germinadas ou plantas 
jovens presentes simultaneamente representam coortes. 
Coortes da mesma idade, mas de especies diferentes, sao 
reunidas em legioes. Se uma semente de determinada co- 
orte chega em uma area ainda nao colonizada e consegue 
simultaneamente se estabelecer e produzir muitas semen¬ 
tes em um espago pequeno, forma-se entao uma coorte de 
plantulas, que sofrera problema de espago com o aumento 
de tamanho dos individuos. A competigao pela luz e por 
recursos do solo inicia processos de selegao em popula¬ 
tes sincronicas. Os processos demograficos sao sempre 
dependentes da densidade, atingindo nao somente a mor- 
talidade das populates iniciais estabelecidas, como tam- 
bem a sua fecundidade. Com mais frequencia, muito pou¬ 
cas plantulas de cada coorte de sementes se desenvolvem, 
crescendo geralmente dispersas e em espa^os entre indi¬ 
viduos ja estabelecidos da mesma ou de outras especies 
(Figura 13-6). Com a repeti^ao temporal desse processo, 
formam-se grandes populates estruturadas, nas quais 
nao apenas os individuos de coortes da mesma idade com- 
petem entre si, mas tambem se estabelecem populat es 
assincronicas em intera^ao complexa com a vegeta^ao 
estabelecida. Entretanto, esse problema pode ser melhor 
ilustrado em populates sincronicas, apos eventos clima- 
ticos catastroficos ou de fogo, na chegada de comunidades 
pioneiras em locais abertos, assim como na agricultura e 
silvicultura. 

O ponto de partida e uma coorte de sementes, no 
caso, sementes de arvores depositadas no solo em forma 
de banco de sementes, que amadurecem sincronicamen- 
te sem competi^ao com outras especies a partir de uma 
popula^ao de plantulas. E pouco provavel que todas as 
plantulas se tornem arvores adultas (por causa da falta 
de espa^o) e que todas as plantulas cres^am de maneira 
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Figura 13-8 A competigao em monoculturas sincronicas e rapida¬ 
mente intensificada pelo “efeito de juro composto” e provoca dis- 
tribuigao enviesada nos tamanhos dos individuos, que culmina no 
processo de autorredugao (Figura 13-9). 
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over two self-thinning law ”)> onde a densidade de indivi- 
duos com biomassa media crescente, aplicada de maneira 
duplamente logaritmica, decresce linearmente com uma 
declividade de -1,5 (desenvolvida por Reineke, Yoda e 
Kira, ver Pretzsch, 2002; Figura 13-9). Somente em con- 
juntos maduros que alcangaram a produgao final constan- 
te (em ingles constant final yield), essa correlagao atinge 
-l.A declividade da reta da autorredugao (self-thinning 
line) se aplica tanto para plantulas de certa especie seme- 
adas em altas densidades em sementeiras como tambem 
para uma plantagao de arvores ou um crescimento sincro- 
nizado apos uma queimada natural. O que se modifica e 
apenas o ponto de encontro com a abscissa. Na silvicultu- 
ra, antecipa-se a autorredugao ao se manusear a tempo a 
luz. Na agricultura, evita-se a autorredugao com o contro- 
le das sementes. 

A densidade de plantas ferteis em um campo nao aumenta a 
partir de um valor-limite por meio de uma semeadura mais 
densa. A semeadura densa causaria apenas aumento de plantas 
estereis e diminuigao na produgao de perfilhos por semente 
(maior numero, porem individuos menores). Portanto, fala-se 
de uma produgao final constante quando a produgao de bio¬ 
massa nao aumenta em um local com a mesma fertilidade do 
solo. Com densidade muito alta, a produgao de graos pode ser 



Figura 13-9 A autorredugao em monoculturas sincronicas segue a 
lei da autorredugao de -3/2 (-3/2 self-thinning law). 


praticamente igual a zero, apesar de a biomassa produzida por 
superficie continuar muito alta. Em uma floresta madura, a 
biomassa por superficie independente da densidade pode ser 
quase estavel, ou seja, a produgao anual de biomassa compen- 
sa apenas a serapilheira (inclusive os individuos perdidos por 
autorredugao). 

A geometria da disposigao das sementes (a estrutura es- 
pacial da populagao) tern influencia sobre o desenvolvimento 
do conjunto de plantas. Um padrao de semeadura aproxima- 
damente regular (com densidade conhecida e distancias seme- 
lhantes entre os individuos) levam a maior rendimento e capa- 
cidade de competigao com invasoras em linhas de semeadura 
(com distancias diferentes entre individuos dispostos em linha, 
de acordo com Weiner e colaboradores, 2001). Esse fato tam¬ 
bem tern grande significado ecologico e langa a seguinte per- 
gunta: por que as especies que aparecem em grande numero de 
individuos “agrupados” sao tao frequentes quando a competigao 
intraespecifica torna-se maior? Essa pergunta pode ser respon- 
dida apenas se todos os fatores de risco atuantes evolutivamen- 
te forem conhecidos. As chances de sobrevivencia dos indivi¬ 
duos “agrupados” (analogos a cardumes de peixes) e maior sob 
pressao de herbivoria seletiva, mesmo quando o prego seja um 
menor tamanho dos individuos. O evento de disposigao em gru- 
pos e tambem uma consequencia inevitavel de fontes pontuais 
de diasporos, dispersao estocastica e condigoes heterogeneas de 
estabelecimento (do ingles patchy). 

Em geral, a declividade -3/2 explica-se pelo fato de que as 
plantas sao sesseis e, portanto, o substrato onde cresce uma po¬ 
pulagao e fixo. Dessa forma, suas dimensoes sao limitadas tanto 
morfologica quanto estaticamente e, por isso, o volume maximo 
disponivel para elas ja esta fixado. Neste caso, a biomassa por 
individuo representa o volume por individuo. Ao se comparar 
isso a uma caixa com tijolos, um determinado volume total so 
tern espago para varios pequenos (ou poucos grandes) tijolos/ 
plantas, e a relagao segue um quociente de uma fungao quadrada 
e cubica do comprimento da borda (por isso, em representagao 
logaritmica 3/2). Atras da posigao concreta da linha de autor¬ 
redugao, outras constantes biologicas, como utilizagao da luz 
pela fotossintese e a relagao autotrofica/heterotrofica (biomassa 
foliar/nao foliar) no organismo, tambem estao presentes. Isso 
nao se aplica a uma floresta com muitos ramos e poucas folhas 
na copa das arvores. Ao se modificar experimentalmente a linha 
do autorredugao, o cor re um “achatamento” em resposta ao forte 
sombreamento. 

A autorredugao dependente da densidade em popu- 
lagoes, ou seja, a supressao e morte de individuos meno¬ 
res em favor dos maiores (que absorvem a maior parte 
da luz solar, ver Figura 13-8), e um exemplo de com¬ 
petigao assimetrica. Assimetrico porque as chances 
de utilizagao de recursos como a luz entre individuos e 
distribuida de forma assimetrica (luz e um recurso ve- 
torial), e a competigao leva a uma grande distribuigao 
assimetrica do tamanho dos individuos. Por outro lado, 
a oferta de nutrientes do solo utilizada pelos individuos 
e difusa e, portanto, as raizes (pelo menos em tese) tern 
as mesmas chances de conseguir nutrientes, razao pela 
qual essa relagao e denominada competigao simetrica. 
No mundo real existem diversas transigoes entre es- 
sas posigoes extremas. Em geral, as interagoes entre as 
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partes aereas sao mais assimetricas do que as entre rai¬ 
zes. Uma interpretagao dos efeitos da competigao exige 
sempre uma analise tanto dos processos aereos como 
dos subterraneos (por exemplo, retirada de plantas vi- 
zinhas, transplantes, experimentos em um mesmo vaso 
como na Figura 13-10). 

O experimento ilustrado na Figura 13-10 mostra o significado 
diferente da competigao entre partes aereas e da competigao 
entre raizes, utilizando-se a ipomeia (ipomoea tricolor) como 
exemplo. A biomassa dos individuos mostra o peso do blo- 
queio reciproco, enquanto a variancia das massas individuals 
dentro de uma variante do tratamento mostra como o efeito e 
assimetrico. Uma grande variancia significa uma grande di- 
ferenga entre o menor e o maior individuo de cada grupo, in- 
dicando, assim, as tendencias de supressao. Enquanto a com¬ 
petigao apenas entre as partes aereas reduz pouco a biomassa 
(Figura 13-10: a em comparagao com b), a assimetria entre 
os tamanhos de individuos aumenta bastante. A competigao 
exclusivamente subterranea (Figura 13-10: c) diminui bastante 
a biomassa (pela diminuigao de espago para as raizes presen- 
tes), e o aumento da variancia entre individuos de 14% para 
19% e pequeno e nao estatisticamente significativo. A adigao 
de ambos os efeitos (Figura 13-10: d) leva a outra redugao da 
biomassa dos individuos, e a variancia aumenta para 25%, no 
mesmo nivel da competigao das partes aereas, no qual a bio¬ 
massa e apenas de 1/5 do tamanho. Conclui-se que nesse ex¬ 
perimento as perdas de biomassa sao causadas principalmente 
pela competigao entre raizes, mas a assimetria da biomassa 
dos individuos e condicionada sobretudo pela competigao en¬ 
tre as partes aereas. 

A longo prazo, essas situates de competigao causa- 
riam a supressao ou ate mesmo a morte de individuos ou 


especies mais fracos. Entao, por que existem populates 
diversas e conjuntos de plantas ricos em especies? Essa e 
uma das perguntas centrais da coexistencia de especies e 
das pesquisas em biodiversidade (ver 13.2.4). 

Varias vezes postulou-se (ver 13.2.4.1) que a coexis¬ 
tencia a longo prazo de especies ou genotipos dentro da 
especie so seria possivel quando sua necessidade por re- 
cursos, do ponto de vista qualitative, nao fosse identica, 
evitando pelo menos em parte a competigao (diferencia- 
gao funcional de nichos, segundo Gause, 1934). Na au- 
sencia da diferenciagao de nichos, ocorre a exclusao com- 
petitiva (do ingles, competition exclusion). O conceito de 
nicho perde forga quando se trata de recursos classicos, 
como nutrientes do solo, agua e luz, pois a maioria das 
plantas em certo sitio necessita dos mesmos recursos, con- 
forme ressaltam Grime e colaboradores, (2005): u common 
conditions select for common traits ” (condigoes semelhan- 
tes selecionam atributos semelhantes). Uma certa diferen¬ 
ciagao de nichos e possivel por meio da distingao espa- 
cial e temporal da atividade da planta (uso de diferentes 
horizontes do solo, posi^oes no espa^o, estates do ano). 
Se no conceito expandido de nicho incluirmos tambem a 
resistencia a patogenos e herbivoros, ou ate mesmo as re¬ 
lates mutualistas diferenciais com fungos micorrizicos e 
polinizadores, “nicho” se torna sinonimo de soma de todas 
as propriedades de uma planta. 

A grande discussao sobre o conceito de nicho, ate a 
total rejei^ao do modelo neutro de Hubbel (2001), se¬ 
gundo o qual todas as especies de um habitat tern o mes¬ 
mo peso e as comunidades de especies sao produtos do 
acaso, se torna em parte um problema de escala. E in- 
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Figura 13-10 Competigao aerea e sub¬ 
terranea por recursos, utilizando-se como 
exemplo a ipomeia (ipomoea tricolor). Bar- 
ras verde-claras indicam o efeito na bio¬ 
massa media dos individuos: grande efeito 
na parte subterranea e pequeno na parte 
aerea. Barras verde-escuras mostram as 
diferengas (assimetria) na biomassa dos 
individuos em uma categoria do experi¬ 
mento causada pelas diferentes condigoes 
das raizes: grandes efeitos na parte aerea e 
pequenos na parte subterranea. (Segundo 
Weiner, 1990.) 
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contestavel que, mesmo dentro de um habitat, as especies 
possuem diferentes necessidades em rela^ao ao espa^o 
onde se encontram (nicho fundamental = fundamental 
niche). A manifesta^ao desse fato na sua abundancia lo¬ 
cal (nicho realizado = realized niche) depende de acon- 
tecimentos aleatorios (como, por exemplo, herbivoria 
na fase de plantulas, patogenos, especies que vivem ao 
redor). Quando esses acontecimentos dominam, e como 
se a diferencia^ao de nichos nao ocorresse (a existencia 
dessas condi^oes e interessante). Em sua interpreta^ao 
extrema, o modelo neutro ja foi varias vezes refutado 
(Silvertown, 2004). Esse modelo e derrubado ao se uti- 
lizar tipos funcionais de plantas (do ingles, plant func¬ 
tional types ), pelo simples fato que em uma floresta ha 
arvores, epifitos, herbaceas e lianas. Dentro de um tipo 
funcional (por exemplo, arvores, ervas) e em sitios com 
baixa estrutura^ao tridimensional e/ou disturbio regular 
(por exemplo, seca), podem ser observadas demandas se- 
melhantes. Entretanto, se as condi<;6es ambientais forem 
pouco modificadas (mais agua ou nutrientes, sombrea- 
mento), as comunidades vegetais se transformam ime- 
diatamente, como em um campo numa esta^ao do ano, 
demonstrando que a coexistencia preterita reflete um 
componente ambiental diferenciador (diferencia^ao de 
nichos), e a abundancia de especies nao provem mera- 
mente ao acaso de um pool existente. 

Seria muito simples atribuir as evidencias de uma diferencia^ao 
funcional de nichos a teoria do nicho, pouco precisa. A mo- 
dulagem matematica de populates e comunidades vegetais 
trouxe uma nova e decisiva percep^ao, e a ela foi incorporado a 
um ambiente instavel. Modelos teoricos tern grande vantagem, 
pois nao estao limitados no tempo, diferentemente dos experi- 
mentos. Ao se modelar no computador uma situa^ao classica de 
competi^ao (por exemplo, uma especie vegetal que compete por 
luz e, por isso, cresce mais rapido do que a outra), a exclusao de 
uma das duas especies sera o resultado final obtido. Quando 
se inclui um elemento de disturbio, por exemplo, a remo^ao 
regular de 50% dos individuos de cada popula^ao, a predomi¬ 
nance de uma das especies sera retardada por um certo tempo, 
mas no final resta apenas uma. Se em vez de duas, seis especies 
crescem juntas e sao perturbadas em distances irregulares, por 
meio da retirada regular de individuos, elas permanecerao co- 
existindo desde que essas especies apresentem populates com 
crescimento lento e o disturbio nao ocorrer de maneira muito 
frequente (Huston, 1994). 

Embora os modelos matematicos nao consigam simu- 
lar todas as irregularidades do mundo real, as simulates 
mostram que as especies sem diferencia^ao de nichos po¬ 
dem coexistir, caso sejam regularmente prejudicadas. O 
disturbio, combinado com rea^oes especificas das espe¬ 
cies em rela^ao a ele, pode permitir a coexistencia de espe¬ 
cies pela sobreposi^ao de nichos ecologicos (ver 13.2.4.1). 
As coberturas vegetais de certo modo estao sempre ex- 
postas ao disturbio: campos naturais pastejados, mator- 
rais mediterraneos regularmente queimados e abertura e 
fechamento do dossel por queda de arvores comuns em 


florestas naturais. A dinamica de clareiras causada pelo 
disturbio determina a elevada biodiversidade de flores¬ 
tas tropicais (ver 13.3.1). O grau de tolerancia ao distur¬ 
bio e uma caracteristica essencial para o entendimento da 
abundancia e coexistencia de especies. 

13.1.3 Ecologia reprodutiva 


Esta se^ao trata das diferentes estrategias das plantas na 
forma^ao da prole (ver Capitulo 9 para biologia evolutiva, 
biologia floral e dispersao de diasporos, e 10.2 para esper- 
matofitas). 

A garantia da existencia e do desenvolvimento do 
proprio genoma e a mais importante fun^ao da vida. Exis- 
tem diversas estrategias de vida (do ingles, life strategies 
ou life history strategies) para se alcan^ar esse objetivo. As 
condi^oes ambientais e a situa^ao de competi^ao deter- 
minam qual estrategia e a mais favoravel. Cada planta e 
confrontada com o problema da quantidade (e em que 
ritmo) de assimilados a ser alocada para a reprodu^ao 
e para o crescimento vegetativo (do ingles, reproducti¬ 
ve allocation). Os dois processos desenvolvidos simulta- 
neamente nao podem receber aporte de recursos com a 
mesma magnitude. Por isso, fala-se de tradeoff ', ou seja, 
um compromisso com desvantagens para aquele processo 
alternativo. Essas estrategias de investimento estao inti- 
mamente associadas ao tempo de vida e ao andamento 
do ciclo de vida da planta. 

Algumas especies vegetais podem apresentar ciclos de vida de 
apenas seis semanas (por exemplo, Arabidopsis thaliana ), en- 
quanto outras necessitam de 1-3 anos para entrar na fase repro¬ 
dutiva e morrer logo depois (varias especies herbaceas com rai¬ 
zes pivotantes). Algumas especies arboreas podem permanecer 
reprodutivas por mais de 2.000 anos ( Sequoiadendron giganteum, 
Cryptomeria japonica). A divisao classica das especies em anuais, 
bianuais e perenes nao considera esse continuum. Algumas 
anuais passam por mais de um ciclo de vida em um ano, outras 
plantas que so se reproduzem uma vez (as chamadas monocarpi- 
cas ou hapaxanticas) chegam a esperar 20-30 anos para florescer 
pela primeira (e no caso, ultima) vez, morrendo logo em seguida 
(por exemplo, Agave americana). 

E muito dificil comprovar o grau de investimento das 
plantas na reprodu^ao. Nao ha um limite bem definido 
entre as duas posi^oes extremas: 1) apenas a massa das 
sementes e considerada e 2) a biomassa total produzida 
que serve de seguran^a para os descendentes. Habitual- 
mente, consideram-se custos de reprodu^ao a forma^ao 
de toda inflorescencia, incluindo pedunculos, nectar 
e polen, frutos e sementes e o investimento metaboli- 
co envolvido. E dificil quantificar esses custos, por isso 
utiliza-se de maneira pragmatica a produ^ao de frutos e 
sementes como medidas, mesmo representando apenas 
parte dos custos efetivos de reprodu^ao (Figura 13-11). 
Em algumas herbaceas de ciclo curto e em cereais, 50% 
da biomassa produzida se apresenta em forma de diaspo- 
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Figura 13-11 Parte das estruturas reprodutivas da biomassa total 
no ciclo de vida da tasneira (Senecio vulgaris). (Segundo Harper e 
Ogden, 1970.) 


ros (aqui denominado indice de colheita, harvest-index). 
Em plantas perenes, esse valor cai para 1% ou, a longo 
prazo, ate mesmo para zero. 

Duas estrategias sao, entao, reconhecidas: estrategias 
rek (Figura 13-12). As plantas com estrategia r produzem 
rapidamente muitas sementes as custas de outros orgaos e 
do tempo de vida. Sao plantas pioneiras em locais bastan- 
te perturbados, como, por exemplo, plantas ruderais (ver 
11.5.1.3); portanto, especies da fase inicial de sucessao 
(ver 13.3.2). Um risco elevado de mortalidade beneficia 
as especies r estrategistas. A prioridade das especies k es- 
trategistas, por outro lado, sao o crescimento vegetativo 
e a persistencia individual (assegurando vida longa). Elas 
colonizam as areas pelo maximo de tempo possivel, me- 
diante uma estrategia de desenvolvimento e crescimento 
conservadora e com menos riscos. Na tipologia de Grime 
(1977, 2007) (ver 11.5.1.3), essas sao as especies compe- 
tidoras, ou seja, as especies que aparecem mais tarde na 
sucessao. A maioria das especies e classificada entre essas 
duas estrategias extremas. 

E notavel observar que as propriedades dos dias- 
poros, de um modo caracteristico, correspondem a es¬ 
sas estrategias. A maioria das plantas r estrategistas tern 
muitas sementes pequenas, em geral com mecanismos 


para a dispersao a longas distancias e muitas vezes com 
dormencia escalonada (atraso variavel na germina$ao; 
banco de sementes grande e dormente). Nas pioneiras 
anuais, as sementes podem germinar ate 100 anos depois 
(em algumas escava^oes foram encontradas sementes 
que germinaram apos 1.600 anos). As plantas efemeras 
da flora de deserto sao conhecidas pela permanencia de 
sementes dormentes no solo por varios anos; apos raros 
eventos de chuvas intensas, o deserto se transforma em 
um “mar de flores”. 

As k estrategistas tendem a produzir poucas semen¬ 
tes, mas grandes e dotadas de reservas. A presen^a de re- 
servas se deve ao fato de que, nas fases finais da sucessao, 
a regenera^ao a partir de sementes apresenta forte limita- 
$ao de luz. A semente precisa ter recursos suficientes ate a 
plantula formar raizes necessarias para o estabelecimento 
e a sobrevivencia e se tornar uma planta autotrofica. O 
periodo de viabilidade (capacidade germinativa) dessas 
sementes nao costuma ultrapassar 2 anos. Em geral, apos 
um curto repouso, as sementes dessas especies germinam 
na proxima esta^ao favoravel (nas zonas temperadas, na 
proxima primavera ou, mais tardar, na primavera seguin- 
te). Em vez de bancos de sementes, as especies k estrate¬ 
gistas com frequencia formam bancos de plantulas, que 
podem persistir por um longo tempo, ate que uma clarei- 
ra na vegeta^ao permita a continuidade do seu desenvol¬ 
vimento (fenomeno tipico de florestas pluviais tropicais 
primarias). 

Em geral, existe uma correla^ao entre o tamanho medio da plan¬ 
ta e o tamanho medio da semente, pois plantas de ciclos curtos 
na maioria sao pequenas, enquanto plantas perenes sao grandes 
(Tabela 13-1). As sementes mais leves sao encontradas em orqui- 
deas, com aproximadamente 1 pg, enquanto as mais pesadas sao 
da palmeira Lodoicea maldivida (= L. sechellarum = L. callipyge), 
com 18-27 kg. Como as sementes das orquideas so conseguem 
germinar na presen^a de fungos, pelo seu tamanho pequeno nao 
se pode concluir que tenham carater ruderal. A massa das se¬ 
mentes e um carater bastante conservador. Em condi^oes am- 
bientais desfavoraveis, o numero de sementes e reduzido e nao o 
seu tamanho. Em plantas herbaceas de locais umidos, o tamanho 
medio das sementes nao se modifica com a altitude, enquanto 
que o numero por individuo retrocede. E bem conhecida a baixa 
variabilidade do peso das sementes de Ceratonia siliqua (alfarro- 
beira), o que leva a se considerar cada semente como uma unida- 
de de peso (quilate). 

Uma consequencia dessas diferen^as entre os dias- 
poros e que as k estrategistas com frequencia produzem 
sementes mais atrativas para herbivoros. Se os diasporos 
fossem continuamente produzidos em pequenas quanti- 
dades, os herbivoros poderiam se ajustar a essa situa^ao 
e impedir a reprodu^ao. Por isso, as k estrategistas extre¬ 
mas tendem a fazer longas pausas reprodutivas, seguidas 
de anos de fartura, em que a popula^ao de herbivoros fica 
sobrecarregada (por exemplo, carvalho, faia e muitas co- 
niferas). Esse evento requer uma reserva especial de nu- 
trientes. Uma alternativa e a produ^ao de sementes com 
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Figura 13-12 Diferentes estrategias de vida e reprodutivas de plantas que dominam em fases distintas da sucessao. A, B Plantas lenhosas. 
A Chegada do salgueiro e alamo numa area de cascalho. B Floresta de coniferas de 300 anos (Pseudotsuga menziesii = abeto-de-douglas, 
Oregon). C, D Plantas herbaceas. C Comunidade ruderal sobre superffcie alagavel. D Comunidade campestre climax de milhares de anos 
(Caricetum curvulae, 2.500 m, Alpes Orientals). Em A e C predominam a reprodugao rapida e a produgao grande de sementes; em B e D 
domina o crescimento vegetativo lento e em D, a propagagao clonal. 


substancias toxicas ou a formagao de frutos (como bagas e 
drupas), cujas sementes podem ser dispersadas pelos her- 
bivoros (apos a passagem pelo intestino do animal). 

Em florestas nativas e densas, carvalhos com frutos grandes 
nao produzem mais do que 2.000 bolotas por arvore (fruto 

Tabela 13-1 Massa de sementes correlacionada com o tamanho 


da planta 


Forma de 

crescimento 

Massa media de sementes (mg) 

Gra-Bretanha 

Mundial 

Plantas herbaceas 

2 

7 

Arbustos 

85 

69 

Arvo res 

653 

328 


(Dados de D.A. Levin e H.W. Kerster, segundo T.W. Silvertown.) 


do carvalho) ao ano. Especies consideradas “ruderais”, como 
as betulas e o pinheiro, nao apresentam esse comportamento 
de produgao, e o numero de suas sementes (geralmente muito 
pequenas) pode chegar a 50.000 a 300.000 por arvore. Para a 
dedaleira (Digitalis purpurea) ja se calculou 0,5 milhao de se¬ 
mentes por individuo. 

A multiplicagao ou propagagao por crescimento clo¬ 
nal e muito mais frequente nas plantas do que nos ani- 
mais, evitando, assim, os riscos da reprodugao sexuada 
(ver 9.1.3.3). Muitas plantas podem exibir reprodugao 
vegetativa e/ou sexuada, de acordo com as condigoes de 
vida. A importancia da propagagao clonal aumenta quan- 
do as condigoes de vida se tornam desfavoraveis. 

Diferentes orgaos possibilitam a propagagao vegetativa: estoloes, 
rizomas, bulbos, tuberculos, pedagos de caules, caules aereos 
com raizes adventicias. Unidades de dispersao clonal compara- 
veis aos diasporos sao os bulbilhos (Figura 4-31) e a reprodu¬ 
gao assexuada secundaria (apomixia, ver 9.1.3.3), que produz 
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sementes clonais via agamospermia (por exemplo, Taraxacum 
officinale). Muitas plantas sao clonais, como a maioria das plan- 
tas de altitude, de dunas e muitas que se estabelecem com su- 
cesso em regioes semiaridas (por exemplo, Larrea tridentata ), 
bem como plantas em zonas alagaveis ( Salix , Hippophae) e ate 
mesmo arvores florestais ( Populus e muitas especies de Ficus). 
As especies clonais tern vantagens em areas campestres rogadas 
com frequencia (Beilis perennis, Trifolium repens ), e quase todas 
as monocotiledoneas multianuais apresentam crescimento clo¬ 
nal (principalmente gramineas e plantas com rizomas e bulbos). 
Pelo fato de terem crescimento clonal, as invasoras de lavouras 
e pastagens, em sua maioria, sao de dificil erradicagao. Muitas 
das ruderais que se estabelecem com sucesso utilizam a mesma 
estrategia (por exemplo, Solidago canadensis , Epilobium angusti- 
folium). Todos os musgos, cavalinhas, liquens e muitas samam- 
baias apresentam crescimento clonal. Apenas algumas especies 
vegetais perenes nao apresentam a propagagao clonal como 
alternativa a reprodugao sexuada. Esse e o motivo pelo qual os 
conceitos de populagao da zoologia sao transferiveis de modo 
limitado para as plantas. 

Por que a alternativa de propagagao clonal tern papel 
tao importante? No fundo, ela funciona como “freio” evo- 
lutivo. E vantajosa quando o sucesso de uma especie de- 
pende menos do numero de descendentes reprodutivos do 
que da sua chance de sobreviver por um longo tempo. A 
propagagao clonal permite que uma especie alcance gran¬ 
de dominio do espago, sem precisar correr o risco presen¬ 
te no processo de estabelecimento de plantulas. Genotipos 
bem-sucedidos podem ser “conservados” e se estabelecer 
- como ocorre, em forma extrema, nas angiospermas, a 
apomixia agamospermica (ver 9.1.3.3); e nas criptogamas, 
como nos liquens, cujas unidades de propagagao clonal 
podem superar longas distancias. Isso e comparavel a pro¬ 
pagagao clonal de genotipos selecionados para cultivo, 
como em cultivares de frutiferas e flores (melhoramento 
ou enxertia, multiplicagao por estaquia, ver 6.3.3). 


Em situagoes de competigao, as plantas podem ter 
propagagao clonal de duas maneiras. A propagagao 
pode ocorrer em pequenos passos, mas com os mo- 
dulos frontais fechados (como em clones formadores 
de touceiras), caracterizando a estrategia de infanta- 
ria (analoga a antiga forma de combate em formagao 
fechada). E comum encontrar a penetragao pontual de 
populates estranhas por meio de “brotagoes de busca”, 
configurando a chamada estrategia de guerrilha. Essa 
segunda forma de propagagao possibilita uma conquis- 
ta imediata do espago e, por contatos exploratorios do 
ambiente, a conquista mais rapida de micro-habitats fa- 
voraveis, onde os modulos clonais se estabelecem. Foi 
demonstrado em uma especie prostrada de Portulaca e 
em Trifolium repens que os ramos se orientam de acordo 
com o movimento da luz vermelha (evidencia para um 
local ocupado em “verde”). Diversas especies podem 
utilizar alternadamente as duas estrategias: conquista 
mais rapida do espago (maior risco) e, apos, estabele- 
cimentos de novas “fortalezas” com esmagadora domi- 
nancia do espaqo (Figura 13-13). 

Se os sistemas clonais permanecerem conectados, 
formando uma rede, os recursos podem ser deslocados 
para que modulos periodicamente em desvantagem con- 
sigam sobreviver. Alem disso, modulos mais externos, 
que conseguem alcanqar sitios promissores (por exem¬ 
plo, clareiras), podem trazer substancias minerals para 
dentro do sistema, fato ja comprovado com o uso de iso- 
topos marcados. Com o crescimento clonal, as plantas 
atingem certo grau de mobilidade e conseguem utilizar 
melhor a oferta de recursos distribuidos de maneira he- 
terogenea na area. 

Os sistemas clonais podem atingir idades avan<;adas e sao po- 
tencialmente imortais. Apesar disso, na vegeta^ao dominada por 
clones, a uniformidade genetica nao necessariamente predomina. 



Figura 13-13 Propagagao clonal segundo o 
padrao de infantaria. Os clones centenarios de 
Festuca orthophylla vao se espalhando em fren- 
tes fechadas, sobre locals montanhosos na re- 
giao noroeste dos Andes argentinos (4.250 m, 
Vales Calchaqufes). 
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Embora a possibilidade de mutagoes somaticas em modulos par- 
ciais dentro de um clone ja tenha sido verificada, as plantas clonais 
dominantes de espagos (como, por exemplo, cinturao de “cana” - 
Phragmites communis - ou gramados alpinos de ciperaceas) exi- 
bem elevada multiplicidade genetica que diminui durante a fase 
de colonizagao. Diferentes clones (genetas) podem se conectar e, 
com isso, grupos de ramos (rametas) geneticamente distintos fi- 
cam lado a lado. Com marcadores geneticos, foi possivel mapear 
os clones da ciperacea alpina Carex curvula e, juntamente com a 
velocidade de crescimento radial do tamanho do clone, determinar 
a sua idade em milhares de anos (Steinger e colaboradores, 1995). 

O objetivo desta primeira segao foi esclarecer que as 
populates abrangem todos os estagios de desenvolvimen- 
to e nao apenas as fases de vida grandes e visiveis. Nas fases 
pouco aparentes do ciclo de vida, e muito mais decisivo 
saber se a populagao cresce ou diminui. A dinamica do de- 
senvolvimento de populates depende da oferta de recur- 
sos (e, com isso, da densidade de individuos e da competi- 
gao) e e decisivamente moldada pelo disturbio. A resposta 
evolutiva para o disturbio frequente e o rapido crescimen¬ 
to, associado ao ciclo de vida curto e grande produgao de 
sementes. Em espagos vitais estaveis, ao contrario, o ciclo 
de vida e longo e os investimentos em reprodugao sao bai- 
xos. Por conta de sua estrutura modular, muitas plantas es- 
tabelecem estrategias clonais de reprodugao e propagagao 
e, com isso, conseguem eliminar partes sensiveis do seu ci¬ 
clo de vida. Esses processos determinam nao apenas o su- 
cesso local de uma populagao, mas tambem sua capacidade 
de se propagar por uma grande area de distribuigao, o tema 
da proxima segao deste capitulo. 

13.2 Areas de distribuigao das 
plantas 


As areas de distribuigao das plantas descrevem o ambito 
geografico de ocorrencia de especies ou categorias taxo- 


nomicas superiores. Elas sao o resultado de expansoes ou 
retraces filogeneticas no espago e tempo (ver 9.3, Figura 
13-14). Essas areas de distribuigao sao determinadas pela 
constituigao morfologica e ecofisiologica (por exemplo, ca¬ 
pacidade de adaptagao), capacidade de competigao, chances 
de dispersao ao longo da historia da Terra e presenga de 
sitios propicios. Mesmo os taxons em expansao ainda nao 
ocuparam todo o espago vital possivel (areas “potentials” ao 
contrario de areas “efetivas”), porque as migragoes e a colo- 
nizaqao permanente se processam lentamente por natureza 
ou sao dificultadas por barreiras de dispersao (por exemplo, 
oceanos, montanhas ou areas de deserto). Isso e comprova- 
do de maneira espetacular pela atual e constante dispersao 
de especies pelo homem (ver antropocoria). Fatores geneti¬ 
cos, ecologicos e historicos participam da origem das areas 
de distribuiqao atuais. O estudo das areas de distribuiqao de 
plantas descreve e compara regioes de ocorrencia de taxons 
(em geral especies, mas tambem generos ou grupos de es¬ 
pecies relacionadas). A partir dessa base, as complexas cor¬ 
relates entre formas de areas de distribuiqao e condiqoes 
ambientais no presente e no passado podem ser esclarecidas. 

13.2.1 Tipos de areas de distribu^ao 


As areas de distribuiqao resultam da soma dos locais de 
ocorrencia de um taxon e tern como melhor forma de apre- 
sentaqao os mapas de distribui^ao (por exemplo, Figuras 
9-29, 9-30; 13-15 ate 13-17). O valor da apresentaqao das 
areas de distribuiqao depende de uma delimitaqao sistema- 
tica correta de um taxon ou de uma classificaqao de um 
grupo de especies relacionadas, assim como da integrali- 
dade das informaqoes floristicas dos locais de ocorrencia. 
Mesmo na Europa Central, as informaqoes sistematicas e 
floristicas para uma analise da area de distribuiqao das suas 
plantas vasculares ainda nao estao completas. 

Uma representa^ao cartografica da distribui^ao de um taxon ne- 
cessita de certa abstra^ao, pois a frequencia e a distribui^ao espa- 



Figura 13-14 Origem e tipos de areas de distribuigao de especies vegetais. (distribuigao horizontal, tempo de baixo para cima, situagao 
atual como nivel de corte, mortalidade de populagoes termina abaixo deste nfvel atual). A Ampliagao da area de distribuigao (por exemplo, 
Trifolium repens , Figura 9-24); mortalidade das populagoes e redugao para B areas disjuntas (por exemplo, Pinus nigra, Figura 9-29) ou C 
areas paleoendemicas relictuais (por exemplo, Ginkgo biioba, Figura 13-16); D diferenciagao alopatrica de uma linhagem de comunidade 
para (tres) taxons vicariantes (por exemplo, Erysimum sect. Cheiranthus, produtos da formagao alopatrica de grupos de plantas aparentadas, 
portanto, os chamados esquizoendemismos das diferentes areas do Egeu); E Pseudovicariancia entre dois taxons nao aparentados, mas com 
vicariancia ecologica e geografica (por exemplo, Gentiana clusii e G. acaulis s. str. (= G. kochiana ); F Cfrculo de formas com centra multiplo 
(por exemplo, Carlina). 0 esquema destaca que nao ha relagao direta entre a idade de um taxon, sua multiplicidade de formas e o tamanho da 
sua area de distribuigao. Z - Centro de origem (Entstehungszentrum), R - Endemicas relictuais, N - Neoendemicas. (Segundo F. Ehrendorfer.) 
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cial de individuos em pequenas e grandes areas de colonizagao sao 
geralmente irregulares e com lacunas intermediarias. Mapas com 
contornos ou pontos, ou a combinagao de ambos sao muito utili- 
zados (por exemplo, Figuras 9-29 e 13-22). Em levantamentos mo- 
dernos de areas de distribuigao com o emprego de processamento 
eletronico de dados (por exemplo, no mapeamento internacional 
da flora da Europa Central) sao utilizados mapas de quadrfculas 
(. Rasterkarten ), nos quais a presenga ou ausencia de um taxon e in- 
dicada em um determinado campo do mapa. A distribuigao vertical 
de um taxon tambem pode ser apresentada em perfis de altitude. 

Os seguintes criterios sao importantes para a descrigao, 
comparagao e analise de areas de distribuigao de taxons: 


• expansao: desde local (endemica) ate continental e ± 
universal (cosmopolita); 

• continuidade: desde amplamente fechada (continua) 
ate fortemente fragmentada (disjunta); 

• densidade de colonizagao: em comum, dispersa, es- 
parsa ate rara; 

• distribuigao da multiplicidade de formas em uma area 
de distribuigao; 

• relaqoes da situaqao com as areas de distribuiqao dos 
taxons aparentados; e 

• posiqao geografica das areas de distribuiqao. 



Figura 13-15 Exemplo de padrao de distribuigao de especies vegetais (na Noruegaj. A Area de distribuigao continua fechada de Leucorchis 
straminea. B Grande area de distribuigao disjunta de Luzula parviflora. C Area de distribuigao relictual disjunta de Luzula artica. D Ocorrencia 
regional limitada (endemismo regional) de Potentilla chamissonis. (Segundo Gjaerevoll, 1990.) 
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Mediante uma apreciagao comparada, segundo esses 
pontos de vista, podem ser reconhecidos diversos tipos de 
areas de distribuigao (Figura 13-14). 

13.2.1.1 Expansao de areas de distribu^ao 

Existem todas as formas intermediarias entre taxons 
que ocorrem em apenas um sitio e aqueles que, dentro 
de suas exigencias de habitat, tem ocorrencia universal. 
Os taxons restritos a uma unica area de distribuigao, ge- 
ralmente pequena, sao chamados de endemicos, embora 
esse termo seja utilizado de maneira vaga. Alem dos en- 
demismos locais, raridades ao nivel de especie, distin- 
guem-se ocasionalmente tambem endemismos regionais 
(por exemplo, ocorrentes apenas nos Alpes) ou ate mes- 
mo endemismos continentais (por exemplo, ocorrentes 
apenas na Australia). Esta ultima categoria se aplica ao 
nivel de familia. Existem tambem paleoendemismos re- 
lictuais (antigos) e neoendemismos (jovens). A propor- 
gao de taxons endemicos aumenta com a idade e o isola- 
mento dos espagos vitais (ver 13.2.1.6). Entre as plantas 
cosmopolitas de distribuigao global predominam as cul- 
tivadas, mas existem tambem cosmopolitas naturais, em 
especial entre as esporofitas. 

Ginkgo biloba (hoje ocorrem apenas no oeste da China, Figura 
13-16), Sequoiadendron giganteum (California) e Welwitschia mi- 
rabilis (sudoeste da Africa) sao plantas endemicas relictuais que ja 
tiveram ampla distribuigao. A hepatica Marchantia polymorpha e 
a samambaia-aguia ( Pteridium aquilinum) sao exemplos de espo¬ 
rofitas cosmopolitas. Plantas aquaticas e de pantanos tem boa pos- 
sibilidade de vasta dispersao com a ajuda de aves aquaticas, como 
o cavalinho-dagua ( Hippuris vulgaris), a “cana” ( Phragmites aus¬ 
tralis) e varias ervas daninhas (por exemplo, especies dos generos 
Plantago, Poa, Rumex, Senecio, Stellaria, Trifolium) levadas pelo 
homem de um lugar para outro, encontradas por todo o globo 
em areas frequentemente perturbadas (sitios de especies ruderais, 
na maioria em beiras de estradas). Algumas familias tambem sao 
representadas naturalmente em ambito mundial (por exemplo, 
Ochidaceae, Poaceae, Asteraceae, Fabaceae). 

13.2.1.2 Fragmenta 9 ao natural de areas de 
distribu^ao 

A colonizagao continua de uma area e rara. Pelo menos, ao 
contrario das bordas das areas de distribuigao, a ocorren¬ 
cia da maioria dos taxons nao se limita a postos avangados 
isolados (ou postos de retirada). Quando as lacunas das 
areas de distribuigao se tornam tao grandes que um ta¬ 
xon nao consegue mais se locomover entre elas com seus 
meios de dispersao, fala-se em encraves ou disjungdes. 
Alguns padroes de disjungao se repetem com grande re- 
gularidade (com respeito as consequencias geneticas da 
fragmentaqao artificial de habitats, ver 9.3.2.2). As disjun- 
qoes podem se dar por reduqao de regioes de distribuiqao 
anteriormente fechadas ou, em casos extremos, devido a 
eventos de dispersao a longas distancias. 



Figura 13-16 A expansao do genero Ginkgo no Hemisferio Norte, 
segundo achados fosseis do Jurassico inferior ate o final do Terciario 
(Plioceno) e o presente. As proporgoes da superficie terrestre atuais 
foram aplicadas aos mapas. As mudangas desde o Jurassico (apro- 
ximadamente 200 milhoes de anos) nao influenciaram substancial- 
mente a rota potencial no Hemisferio Norte. (Segundo Tralau, 1967.) 

13.2.1.3 Densidade de coloniza 9 ao de areas de 
distribui 9 ao 

A densidade alta de colonizagao aponta para um otimo eco- 
logico de uma especie. Muitas vezes, tambem e alcangada a 
mais forte expansao em diferentes sitios (amplitude ecologi- 
ca maxima) e a maior diversidade genetica (multiplicidade 
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de formas, centro de variabilidade). O mesmo serve para ge- 
neros e familias, para os quais as regioes com grande riqueza 
de especies sao identificadas como centros de diversifica- 
gao. Essas sao areas de desenvolvimento e conservagao dos 
respectivos taxons, mas nao necessariamente representam 
centros de origem. Os pontos criticos das areas de distribui- 
gao podem ser identificados com todos esses criterios. 

Um exemplo de centro de diversificagao de um genero e Ononis , 
cuja maioria das especies ocorre no sudoeste do Mediterraneo 
(Figura 13-17). Entre as familias, pode-se citar Rubiaceae, que 
exibe muitos generos nos tropicos umidos e quentes e redugao 
numerica gradativa em diregao a ambientes mais secos e frios. 

13.2.1.4 Relate) geografica entre areas de 
distribu^ao 

De acordo a posigao espacial das areas de distribuigao, as 
especies com maior grau de parentesco podem ser reuni- 
das (agrupadas hierarquicamente) em determinados geo- 
elementos. Ao somar-se as areas de distribuigao de diver- 
sas especies de um determinado geoelemento, e possivel 
reconhecer pontos principals de distribuigao. 

O genero Vagus pertence ao elemento holartico e Fagus sylva- 
tica ao elemento centroeuropeu, enquanto Fagus orientalis se 
encontra em uma area relictual no Mar Negro. O genero Lau- 


rus abrange na Europa duas especies, L. nobilis e L. azorica (= L. 
canariensis ): a primeira pertence ao geoelemento mediterraneo, 
enquanto a ultima ao geoelemento macaronesio. Ambas as espe¬ 
cies desse genero relictual enfatizam as relates estreitas entre 
as floras macaronesia e mediterranea (area de distribuigao co¬ 
mum no terciario). O amplo elemento tropical e sua subdivisao 
neotropical podem ser ilustrados pelas familias Arecaceae (das 
palmeiras) e Bromeliaceae. 

13.2.1.5 Zonas climaticas das floras 

Zonas latitudinais. Muitas areas de distribuigao apresen- 
tam contorno mais ou menos em forma de cinto, seguin- 
do a linha de uniao dos graus de latitude (por exemplo, 
Figura 13-18). Por isso, as zonas das floras - em forma de 
cinto, do equador para os polos, e correspondendo as iso- 
termas gerais - confirmam-se como sistema de referenda 
para a classifica^ao e descri^ao das areas de distribui^ao 
(Figura 13-19). Desse modo, e possivel distinguir, das zo¬ 
nas tropicais e em dire^ao as subtropicais: para o norte, 
uma zona meridional, submeridional, temperada, boreal e 
artica; para o sul, uma zona austral e uma zona antartica, 
que correspondem a zona meridional ate a temperada e a 
zona boreal ate a artica do norte, respectivamente. 

Continental-Oceanico. Outra diferencia^ao pode ser 
feita, ao se considerar as diferen^as nos balan^os diario 



Figura 13-17 A Centro de diversificagao e zonas de declinio no numero de especies do genero Ononis (Fabaceae). B 0. fruticosa. C 0. cf. 
reclinata. (A segundo Meusel e Jager, 1965-1992; B segundo F. Oberwinkler; C segundo S. Imhof.) 
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Figura 13-18 Distribuigao atual total de faia (Fagaceae), com as areas de distribuigao de Fagus, e de Nothofagaceae, com Nothofagus, assim 
como achados fosseis (+, x) de ambos. (Segundo Meusel e colaboradores, 1965-1992, e van Steenis, 1971.) 
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Figura 13-19 Zonas latitudinais das floras da biosfera. (Segundo Jager, 1981-1982.) 
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e anual de umidade e temperatura de setores do clima 
oceanico e classificar as areas de distribuigao, segun- 
do suas respectivas situates, em euoceanico, oceanico, 
suboceanico, sub continental, continental e eucontinental 
(“oceanico” se refere a proximidade da costa, ou seja, clima 
umido, fortemente influenciado pelo mar e com baixa am¬ 
plitude termica ao longo do ano; “continental” se refere a 
um clima mais seco e distante da influencia da costa, com 
grande amplitude de temperatura). 

Zonas altitudinais. Ao se considerar os niveis de altitu¬ 
de, (Figura 13-36, ver 14.1.2) como de zona plana e baixa, 
colina, montanha, subalpino, alpino e niveal, enfim e pos- 
sivel uma descrigao tridimensional. 

13.2.1.6 Espectros dos tipos de areas de 
distribu^ao 

Tipos de areas de distribuigao (Figura 13-14) podem ser 
resumidos e comparados de acordo com diferentes crite- 
rios, tambem com o crescente auxilio de computadores. 
Ao se calcular as participates de certos tipos de areas de 
distribuigao com determinadas floras ou unidades de ve- 
getagao, os espectros dos tipos de areas de distribuigao 
permitem conclusoes importantes sobre a sua estrutura e 
origem. 

O elevado grau de endemismo nas ilhas do Havai (aproximada- 
mente 20% dos generos e 90% das especies vegetais vasculares 
terrestres sao endemicas) realga, por exemplo, a idade geologica 
relativamente avangada do arquipelago, a falta de antigas cone- 
xoes com o continente e a consideravel evolugao independente 
da biocenose local a partir de um numero limitado de individuos 
fundadores, que chegaram ao local via dispersao por longas dis¬ 
tances. Os espectros de areas de distribuigao das florestas mis- 
tas latifoliadas da Europa Oriental mostram na regiao dos Urais 
grandes proporgoes do geoelemento boreal e do sul-siberiano; 
mais adiante no sul, porem, na bacia do Donez, do geoelemento 
submediterraneo e do geoelemento pontico.* Essa diferenga fica 
mais nitida ao considerarmos a area do refugio glacial, o signifi- 
cado da expansao da floresta na era pos-glacial e a situagao atual 
do clima nessa area. 

13.2.2 Dispersao 


13.2.2.1 Possibilidades de migragao 

As plantas so conseguem estabelecer e ampliar uma area 
de distribuigao se forem capazes de formar unidades de 
dispersao, denominadas diasporos (como esporos, se- 
mentes, aquenios, unidades de propagagao vegetativa, ge- 
mas e assim por diante: ver 10.2 para sementes e frutos) 
e, por meio deles, colonizar novos habitats. Essas unida¬ 
des de dispersao sao geralmente produzidas em grandes 


*N. de R.T. Relativo ao Mar Negro ou relativo ao antigo reino do 
Ponto, no Nordeste da Asia Menor. 


quantidades e especializadas para a autocoria ou para o 
transporte pelo vento, agua ou animais (ver 10.2 esperma- 
tofitas). Em geral, a dispersao se da em distancias peque- 
nas, mas ocasionalmente pode ocorrer tambem a longas 
distancias. 

A dispersao de uma especie (migragao) pode ocorrer 
na forma de uma frente de migragao em pequenos passos 
ou em grandes saltos, como um fenomeno estocastico por 
meio de “postos avangados” (Figura 13-20). 

Diasporos pequenos ou com apendices espedficos podem ser 
arrancados e voar por mais de centenas de quilometros em even- 
tos de tempestades de vento. Aves migratorias e aquaticas podem 
ocasionalmente transportar unidades de dispersao por distancias 
transatlanticas. Diversas disjungoes entre a America do Sul e a 
Africa se originaram claramente dessa maneira (por exemplo, 
Rhipsalis , um genero de cacto epifitico, com frutos do tipo baga, 
que chegou ate Sri Lanka e Madagascar). Gramas aos seus frutos 
flutuadores dotados de endocarpo impermeavel e endosperma 
gorduroso, o coqueiro (Cocos mucifera ), mesmo na agua salgada, 
mantem a capacidade germinativa por longo tempo, motivo pelo 
qual conquistou uma area de distribui^ao que abrange todas as 
zonas costeiras tropicais (ver 14.2.16). 

Ilhas sao excelentes modelos para a estimativa da velocida- 
de e sucesso da coloniza^ao de habitats distantes, tanto no mar 
quanto no continente, como no cume de montanhas e em ilhas 
isoladas. Um exemplo elucidativo e a ilha de Krakatoa. Uma 
violenta erup^ao vulcanica neste grupo de ilhas entre Sumatra e 
Java exterminou em 1883 todas as formas de vida. Ate 1934, 271 



Figura 13-20 A migragao de plantas pode se dar em forma de Ren¬ 
tes de dispersao A amplas ou B estreitas (pequenos passos) ou na 
forma de C postos avangados ou ilhas (tambem de habitats relictu- 
ais), ou seja, em grandes saltos e mais frequente. Existem todas as 
transigoes - a forma e a tipificagao e dependente de escala. 
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especies de plantas terrestres colonizaram a ilha, migrando por 
distancias entre 45-90 km. 

Geralmente, as cadeias de habitats insulares repre- 
sentam um corredor de migra^ao (do ingles, island 
ou mountain hopping). Assim, as ilhas da Indomalasia 
servem de corredor de migra^ao entre a Asia Oriental 
e a regiao do Pacifico Ocidental e Australia. Situa^ao 
analoga ocorre ao longo das cordilheiras no oeste das 
Americas do Norte e Sul e ao longo das montanhas vul- 
canicas no leste da Africa, que serviram como corredor 
de migra^ao da flora entre os Hemisferios Norte e Sul 
ate recentemente na historia da Terra (por exemplo, o 
genero Alnus, que migrou atraves da America Central 
ate o sul dos Andes). 

Nos ultimos seculos, esses mecanismos naturais 
de dispersao de especies por longas distancias foram 
progressivamente marginalizados pelo homem. Atual- 
mente, os diasporos de uma especie precisam alcan^ar a 
bagagem de um turista ou o caminho para o aeroporto 
mais proximo, para todas as regioes da Terra estarem a 
sua disposi^ao. Apreciadores de plantas praticam a dis¬ 
persao ativamente. Assim, a floresta natural de Metro- 
sideros no Havai encontra-se amea^ada pela invasao de 
Myrica faya nas ultimas decadas, procedente das Ilhas 
Canarias. Essa especie foi trazida em 1970 e, desde en- 
tao, encontra-se fora de controle. O genero Eucalyptus e 
encontrado atualmente em todas as regioes quentes do 
planeta. 

O potencial de transporte das unidades de dispersao e segu- 
ramente apenas um dos fatores responsaveis pela magnitude e 
forma da area de distribute de certo taxon. Dentro de mui- 
tos generos, encontram-se paleoendemismos localizados mui- 
to proximos ou disjuntos e invasoras muito expansivas, ambos 
com unidades de dispersao muito parecidas (por exemplo, Ta¬ 
raxacum). Muitos fungos, musgos e samambaias com esporos 
minusculos tambem possuem areas de distribute limitadas 
e muitas vezes separadas, assim como outras plantas lenhosas 
com unidades de dispersao pesadas (por exemplo, a samambaia 
Asplenium scolopendrium e o genero Fagus , Figura 13-18). Por- 
tanto, existem fatores que pressionam a migrate atual para bai- 
xo do seu potencial. 

13.2.2.2 Barreiras de migra^o 

Rapidas mudan^as nas areas de distribute sao geral¬ 
mente esperadas apos drasticas mudan^as ambientais, 
como no inicio e apos a Era Glacial ou no caso de aque- 
cimento global causado pelo homem. Dentre os diversos 
motivos pelos quais a migra^ao de especies e grupos de 
especies e freada, mesmo na ausencia de limites climati- 
cos e barreiras fisicas de dispersao, tres sao especialmente 
importantes: 

• A vegeta^ao nao se propaga. Em vez disso, as espe¬ 
cies necessitam se estabelecer em um novo ambiente 

biotico. Uma fitocenose so e totalmente “deslocada” 


quando supostamente todas as especies se disper- 
sam na mesma velocidade ou quando dependem 
uma das outras e, portanto, podem migrar apenas 
em conjunto. 

• A migrate necessita de parceiros. Em plantas dio- 
icas ou incapazes de se autofecundar, para a reprodu- 
t° ha necessidade de dois exemplares distintos. Por 
isso, em ilhas oceanicas, as angiospermas autofecun- 
dadas estao super-representadas, uma vez que popu¬ 
lates podem ser formadas por uma unica planta (ver 
9.1.3). Muitas vezes (por exemplo, no Havai), uma 
segunda dioicia e observada como saida para a endo- 
gamia. Contudo, mesmo nas especies predominate - 
mente autogamicas, a presen^a de varios individuos 
geneticamente distintos da mesma especie e favora- 
vel para uma adapta^ao a longo prazo. Alem disso, 
em mais de 90% das especies de plantas observam-se 
micorrizas; portanto, a rela^ao planta-fungo e muito 
especializada e a compatibilidade dos parceiros gene- 
ticos, muito limitada. Muitas plantas precisam de um 
polinizador especifico ou mesmo de um patogeno que 
elimine os possiveis competidores. 

• Os solos e habitats em geral nao migram. Os solos se 
originam sob a influencia de um substrato inicial, cli- 
ma e plantas. Por conseguinte, eles sao tambem a res- 
posta da presen^a a longo prazo de determinadas co- 
munidades vegetais, que tambem se modificam com 
o solo (sucessao; Figuras 13-1 e 13-28, ver 13.3.2), o 
que vale igualmente para micro-habitats com respeito 
ao clima. 

Estas situates geram taxas de migra^ao essencial- 
mente mais lentas do que esperado para a dispersao de 
diasporos, mesmo na presen^a de “canais de migra^ao 
abertos” e de substratos iniciais apropriados para os ha¬ 
bitats almejados. Em ligates terrestres existentes nos ca- 
sos mais raros, a migra^ao e limitada pelos diasporos. A 
naturaliza^ao permanente de uma nova especie de planta 
enfrenta grandes dificuldades, como o transporte das suas 
unidades de dispersao. Das milhares de especies de an¬ 
giospermas introduzidas ocasionalmente na Europa (neo- 
fitas), efetivamente naturalizadas permanecem apenas 
algumas centenas. Em novos habitats, as mesmas comu- 
nidades vegetais nunca (ou por um longo periodo) serao 
encontradas como na origem da migra^ao. Geralmente, a 
migra^ao produz novas comunidades vegetais, que repre- 
sentam uma mistura de elementos de diferentes periodos 
migratorios e locais de origem. 

Tanto genciana ( Gentiana acaulis) como pe-de-leao ( Leontopo- 
dium alpinum) pertencem atualmente a flora montanhosa da 
Europa Central. Enquanto G. acaulis e nativa (autoctone), per- 
tencendo a flora alpina da transi^ao entre o Plioceno e o Pleisto- 
ceno, L. alpinum e migratoria da era glacial da regiao dos Alpes, 
tendo sua origem em um desenvolvido “circulo de formas” na 
Asia Central; com a retra^ao da geleira, houve a migra^ao para a 
parte superior dos Alpes. 
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As exigencias para uma bem-sucedida dispersao das 
sementes e para um provimento suficiente de reservas as 
plantulas estao em desacordo (ver 13.1.3). A maioria das 
especies pioneiras tem sementes numerosas e pequenas, 
mas que germinam na presen^a da luz e a curto prazo 
(por exemplo, salgueiros e pinheiros, no caso das arbo- 
reas). Nas especies de estagios sucessionais tardios, fre- 
quentemente predominam sementes menos numerosas, 
mas grandes e bem supridas de material de reserva, que 
germinam a sombra (logo, sob competi^ao) e se mantem 
viaveis por longo tempo (por exemplo, faias e carvalhos). 
Todos esses fatores determinantes da migra^ao selecio- 
nam elementos “versateis” (do ingles, allrounder) do 
inicio da sucessao; por essa razao, o mundo e ocupado 
por invasoras ruderais, que so raramente - mas, infeliz- 
mente, acidentalmente - penetram na vegeta<;ao intacta 
(natural), desde que ela esteja suficientemente “aberta”. 
Como exemplos, podem ser citadas a migra^ao de sucu- 
lentas do novo mundo (Agave, Opuntia) para ambientes 
mediterraneos ou a “ocupa^ao” da estepe de Artemisia da 
Great Basin, no oeste da America do Norte, pela grami- 
nea euroasiatica Agropyron desertorum , a qual aumenta a 
frequencia de queimadas e, por consequencia, altera todo 
o sistema (Figura 12-26). 

Finalmente, os organismos com uma sequencia de 
gera^oes rapida (por exemplo, bacterias ou terofitas de 
ciclo de vida curto) sao capazes de se dispersar mais rapi- 
damente do que aqueles que precisam de varios anos para 
atingirem a maturidade (por exemplo, arboreas de ciclos 
de vida longos). A velocidade de migra^ao de uma especie 
depende da sua biologia reprodutiva e da dura^ao de cada 
gera^ao, assim como de intera^oes bioticas e a situa^ao do 
novo habitat. 

Fagus sylvatica precisou de aproximadamente 3.000 anos para 
fazer a migra^ao pos-glacial dos Alpes ate os mares do Norte e 
Baltico (700 km). Para a conquista da hegemonia entre as outras 
latifoliadas lenhosas nessa regiao, precisou de mais 2.000 anos 
(ver 10.3.4.4); sua dispersao para o norte da Escandinavia Oci- 
dental ainda nao terminou. Elodea (Elodea canadensis), especie 
aquatica de origem canadense, a partir de 1836 (Irlanda) e 1859 
(Berlim), expandiu-se de modo explosivo pelos cursos de agua 
europeus exclusivamente mediante propaga^ao vegetativa, com- 
petindo inclusive com plantas terrestres; nas ultimas decadas, ela 
teve uma nitida redu^ao (causada por nematodeos, que danifi- 
cam o seu apice vegetativo). 

13.2.2.3 Dispersao e diversificaqao 

A diversifica^ao e a progressao de atributos acompanham 
a dispersao espacial de uma especie ou grupo de especies, 
seguindo padroes repetitivos (ver 9.3). Tres padroes sao 
especialmente tipicos: 

• Varios taxons sao lenhosos em seus locais de ori¬ 
gem, enquanto, em seus novos habitats, apresentam 
grande diversidade de habitos herbaceos. Ao longo 


da rota de dispersao, as especies com ciclos de vida 
curto tem mais probabilidade de alcan^ar locais mais 
distantes (um exemplo e o desenvolvimento de Ca- 
esalpinaceae predominantemente lenhosas tropicais, 
em compara<;ao com as Fabaceae progressivamente 
herbaceas temperadas). 

• Muitas vezes, a dispersao de grupos aparentados e 
acompanhada de mudan^as graduais no numero de 
cromossomos e, por isso, sao rastreaveis (a serie de 
disploidias (ver 9.1.2.2) em Myosotis ou o desenvol¬ 
vimento de diploidia ate poliploidia, como em Asple- 
nium, Achillea e Aegilops; ver 9.3.3.4). 

• De modo semelhante, progressoes da biologia reprodu¬ 
tiva caminham geralmente em um determinado sentido 
(ver 9.1.3.3): da alogamia para autogamia, da sexuali- 
dade para apomixia, ou ocorrem mudan^as das sequen¬ 
ces de DNA interpretaveis de maneira cladistica. 


13.2.2.4 Redu?ao das areas de distribu^ao 

As fases de dispersao de especies vegetais sao seguidas 
de pausa ou mesmo de regressao, resultando na redu^ao 
das areas de distribui^ao. Esse fato pode ser reconhecido 
nao apenas com base na forma de distribui^ao atual, mas 
tambem documentado e muitas vezes datado por meio 
de registros fosseis. Por causa das oscila^oes climaticas 
na transi^ao entre Plioceno e Pleistoceno e da era glacial 
do Pleistoceno, muitas especies foram deslocadas para 
areas de refugio. Apesar do retorno de condi^oes clima¬ 
ticas favoraveis, a maioria delas nao regressou (ou regres- 
sou apenas parcialmente) para sua area de distribui^ao 
original. Muitas vezes, houve uma perda de diversidade 
genetica interespecifica, o que pode ter sido responsavel 
pela perda de capacidade de adapta^ao. Picea omorika ou 
Aesculus hippocastanum, especies florestais pertencentes a 
flora europeia do Triassico (Figura 10-333), so podem ser 
encontradas em algumas areas remanescentes dos Balcas. 
Os generos Ginkgo e Magnolia estao totalmente extintos 
no continente Europeu. O primeiro sobreviveu apenas na 
Asia Oriental, enquanto o genero Magnolia so e encontra- 
do no leste da America do Norte e na Asia Oriental (ape¬ 
sar de terem sido introduzidos diversas vezes nos jardins 
europeus, Figuras 13-16 e 13-21). 

A expansao e redu^ao da area de distribui^ao do genero Ginkgo e 
um excelente exemplo dessa dinamica de areas em escala geolo- 
gica (Figura 13-16). No Jurassico Inferior, Ginkgo estava restrito 
a Asia Central. Do Jurassico Superior ate o Paleogeno, o genero 
alcan^ou sua plenitude de expansao, atingindo a Esvalbarda e o 
Alasca. Sua extin^ao come^ou no Neogeno na America do Norte 
e depois na Europa. Atualmente e encontrado apenas em areas 
relietuais mais ou menos semelhantes com seus locais de origem 
na China, com apenas uma especie, Ginkgo biloba , considerada 
um “fossil vivo”. Por meio da analise de achados fosseis em bom 
estado, pode-se determinar a regressao de plantas artico-alpinas 
para as montanhas e para a America do Norte desde a ultima era 
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Figura 13-21 A Distribuigao atual e preterita das Magnoliaceae. • Achados fosseis fora da area de distribuigao atual: do Cretaceo Superior, 
passando pelo Terciario, ate o Pleistoceno. B Magnolia stellata. C M. Miliifolia. (A segundo Dandy, Takhtajan, Tralan e outros; imagens B e C, 
do banco de dados fotograficos de botanica (www.unibas.ch/botimage).) 


glacial (comparar com Salix herbacea , por exemplo). Durante as 
ultimas decadas, varias plantas de turfeiras elevadas (por exem¬ 
plo, Ledum) e campos secos calcarios (por exemplo, algumas es¬ 
pecies de orquideas e Pulsatilla) regrediram, devido a drenagem 
ou a progressiva adubagao. A ultima populagao de Marsilea qua- 
drifolia (Figura 10-187) na Alemanha foi extinta na decada de 
1980 pela construgao de um aterro sanitario. 

13.2.3 Origens dos limites e da ocupac^ao 
de areas de distribu^ao 


Os limites das areas de distribuigao de plantas nao sao 
apenas historicamente ou fisicamente condicionados (por 
exemplo, pela posigao ocupada pelo continente e pelo 
mar), mas sim tern muitas causas ecologicas e, assim, re- 
lacionam-se com as condigoes climaticas e edaficas atuais 
(Figuras 11-5 e 13-1) e com a constituigao ecofisiologica 
das especies vegetais. A maioria dessas areas pode ser or- 
denada em zonas de vegetagao de acordo com a tempe- 
ratura ou segue distintos setores do clima oceanico (ver 
11.5.2.2). Por isso, tentou-se muitas vezes identificar os 
limites das areas com determinadas isolinhas de fatores 
climaticos, denominados fatores climaticos limitantes 
(Figuras 13-22). Essas tentativas sao problematicas devi¬ 
do a complexa natureza dos fatores climaticos e edaficos, 
assim como a complexidade de fenomenos de competigao. 


Os limites da faia vermelha ( Fagus sylvatica) e do carvalho 
(Quercus robus) estao claramente condicionados pelo clima (Fi¬ 
gura 10-339). O carvalho e mais resistente a temperaturas ex- 
tremas e secas do que a faia. A distribuigao do azevinho ( Ilex 
aquifolium , com especies aparentadas nao so no oeste da Eura¬ 
sia, como tambem no leste e com taxons de ligagao no Himalaia, 
Figura 13-22) no limite sul e leste e restringida pelo aumento 
da seca durante o verao, assim como pelos invernos rigorosos 
(continentalidade), mas nao diretamente pela linha do clima. As 
temperaturas extremas minimas (inferiores a -15°C), cuja possi- 
bilidade de ocorrencia esta relacionada com essa isolinha e tern 
como consequencia os danos causados por geadas, limitam, com 
isso, as chances de competigao. O inverno rigoroso de 1928/1929 
restringiu de forma consideravel a area de distribuigao de Ilex, 
enquanto as decadas mais quentes levaram a uma expansao da 
sua area (Walther e colaboradores, 2005). 

Mesmo quando a area de distribuigao de uma especie 
e, por qualquer motivo, considerada “fechada”, ela sem- 
pre esta restrita a esse habitat apropriado. O tamanho e 
a frequencia desse habitat determinam sua densidade de 
ocupagao interna. A projegao de superficies de extensas 
areas de distribuigao de taxons sobrepostas nao significa 
que essas especies ou grupo de especies tenham as mesmas 
exigencias ambientais. A area de distribuigao de uma cer- 
ta especie cobre necessariamente um amplo espectro de 
tipos de habitat em uma paisagem em relagao a altitude, 
exposigao, umidade e substrato. 















































Tratado de Botanica de Strasburger 1057 


13 



Figura 13-22 A Distribuigao do azevinho (Ilexaquifolium) e de especies aparentadas na Eurasia Ocidental. Para comparagao, a isoterma de 
janeiro 0°C. B Ramo com botoes. C Ramos com frutos (A segundo Meusel e colaboradores, 1966-1992, linhas de clima segundo atlas clima- 
tico da Europa Unesco, 1970; imagens B e C, do banco de dados fotograficos de botanica (www.unibas.ch/botimage).) 


A faia vermelha ( Vagus sylvatica ), o carvalho ( Quercus robur) e 
o pinheiro ( Pinus sylvestris) tem areas de distribuigao sobrepos- 
tas na Europa, mas ocupam sitios diferentes na mesma regiao. 
Portanto, eles geralmente nao pertencem a mesma comunidade 
vegetal, mas na condigao de especies caracteristicas determinam 
certas formagoes tipicas, como as florestas de faia, de carvalho 
e de pinheiro. Existe apenas uma pequena diferenga entre as 
faixas otimas de umidade e o pH do solo de monoculturas das 
tres especies. Ja em plantagoes mistas (policultura), o carvalho 
(heliofito) e a faia (esciofita) sao deslocados para os extremos 
das suas condigoes ambientais preferidas, enquanto o pinheiro 
(heliofito) e praticamente suprimido. As florestas de pinheiros 
da Europa Central nao “preferem” locais secos ou turfeiras mais 
umidas, assim como locais com solos pobres em nutrientes e 
acidos. Elas se estabelecem nesses locais extremos por causa da 
ausencia da competigao de especies mais exigentes que elas (ver 
11.1 e 13.1.2). 

Algumas especies possuem amplas exigencias climaticas e 
ocupam zonas muito diferentes dentro de uma area de distribui¬ 
gao, o que e muitas vezes acompanhado de uma diferenciagao de 
ecotipos das populagoes. As arvores florestais sao um excelente 
exemplo: o pinheiro cobre uma area de distribuigao desde o sul 
da Espanha ate a Laponia, a faia vermelha desde a Sicilia ate o 
sul da Escandinavia (Figura 10-339). Esse fato e de certa forma 
possivel pelas compensagoes ecologicas (no sul, sao ocupadas as 
encostas voltadas para o norte, em vez das voltadas para o sul ou 
as altitudes elevadas) e, por outro lado, pela formagao de diferen¬ 
tes ecotipos (Figura 9-25B). 

Fagus sylvatica tem seu centro de distribuigao desde colinas 
ate os pontos mais altos das montanhas; no sul encontra-se nas 
florestas montanhosas mais frias, enquanto no seu limite norte 


e restrita aos solos das planicies quentes e ricos em nutrientes. 
Varias especies de locais montanhosos podem se estabelecer em 
desfiladeiros com microclima mais frio e umido, assim como em 
locais mais profundos. 

Muitas vezes, a distribuigao local e a ligagao entre 
locais de uma especie permitem tirar conclusoes sobre 
sua distribuigao total e vice-versa; ambos sao “denomi- 
nadores comuns” servindo de base para um perfil de 
requisitos ecofisiologicas e da resiliencia de uma es¬ 
pecie ou grupo de especies (muitas vezes descritos como 
norma de reagao). Por isso, pode-se utilizar, com o de- 
vido julgamento critico, mapas de distribuigao de espe¬ 
cies como indicadores de certos fatores locais. O nivel de 
causalidade alcangado e uma questao de escala. Quando 
for o caso, as quadriculas de abrangencia maior estao 
relacionadas ao macroclima. Ja as quadriculas de abran¬ 
gencia mais refinadas refletem com maior probabilidade 
as causas de distributes edaficas. A correlagao entre a 
area de distribuigao e as condigoes ambientais atuais e 
especialmente acentuada em especies fortemente rela¬ 
cionadas a um determinado tipo de solo. Plantas res- 
tritas a locais salinos (halofitas), arenosos, calcarios ou 
com seixos sao conhecidas ha muito tempo (ver 5.2.2.4 
e 12.6.6). 

Pode-se citar Salicornia sp. como exemplo de planta halofita e 
Salsola kali como especie de locais arenosos da costa e do in¬ 
terior. Solos de serpentina possuem flora especifica. Pares de 
especies aparentadas pseudovicariantes ocorrem em locais com 
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solos calcarios e silicicos (Figura 13-14E). O mesmo ocorre com 
especies alpinas como Rhododendron hirsutum e R. ferrugineum 
ou Gentiana clusii e G. acaulis , que refletem o pH (ver 5.2.3). A 
associa^ao com as concludes do solo se modifica com as relates 
climaticas gerais: algumas especies, que crescem em locais quen- 
tes e secos sob diferentes tipos de solo, se tornam plantas com 
caracteristicas caldcolas em locais com clima mais frio e mais 
chuvoso, pois apenas sobre calcario se manifesta uma rea^ao 
neutra ou basica do solo. 

13.2.4 Biodiversidade e estabilidade do 
ecossistema 


A variabilidade e a multiplicidade dos organismos sao o 
impulso e o resultado da evoluqao e uma caracteristica 
central da vida. A velocidade da perda atual de diversidade 
biologica causada pelo homem levara a grandes extinqoes 
no planeta, comparaveis as causadas provavelmente pela 
queda de meteoros. Graqas a convenqao do Rio de Janei¬ 
ro (1992), o termo biodiversidade foi trazido ao interesse 
publico. 

Existem varios motivos para a conservaqao da diver¬ 
sidade biologica, cada um com seu valor de importancia: 
etico (proteqao da vida em si), valor ecologico (ver adian- 
te), valor economico (alimentaqao, seguranqa, agua po- 
tavel, materials naturais), heranqa cultural (ecossistemas 
antigos estabelecidos pelo homem), valor estetico (beleza) 
entre outros. Nesta seqao, sao apresentados os fundamen- 
tos que dao suporte aos motivos biologicos e ecologicos. 
Deve-se antecipar aqui que, para a conservaqao da biodi¬ 
versidade, nao ha necessidade de justificativas baseadas 
nas ciencias naturais. Apesar disso, valiosos argumentos 
adicionais podem ser fornecidos, mesmo quando as evi¬ 
dences ainda nao sao suficientes. 

13.2.4.1 Biodiversidade 

A multiplicidade biologica, chamada resumidamente de 
biodiversidade, engloba a diversidade de “unidades biolo- 
gicas” em certo periodo de tempo e dentro de um espa- 
90 definido. “Unidades biologicas” podem ser individuos 
geneticamente distintos de uma populaqao, como taxons 
(especie, genero, familia), formas de vida (ver 13.3.1, Figu¬ 
ra 4-19) e tipos funcionais (ver 11.5.1.3), alem de comuni- 
dades e ecossistemas, como um reflexo da diversidade de 
biotopos na paisagem (por exemplo Figuras 11-8 ell-13). 
Esse tema so pode ser tratado na forma de exemplos. Ta¬ 
xons botanicos (na maioria especies) ficam em primeiro 
piano, sem reduzir o significado de outros niveis ou cate- 
gorias. A importancia da diversidade interspedfica ja foi 
discutida em capitulos anteriores (ver 9.1 e 11.4). 

O inventario global de especies de angiospermas 
(diversidade taxonomica) estima atualmente 240.000 
especies. Alem disso, ha 24.000 especies de musgos, 


10.000 de samambaias e cerca de 800 especies de gim- 
nospermas. A biodiversidade aumentou ao longo da 
historia do planeta. 

A diversidade de especies dentro de uma comunidade vegetal e 
denominada diversidade a; a varia^ao da combina^ao de espe¬ 
cies entre comunidades de determinado local e chamada de di¬ 
versidade (3 (diversidade das comunidades de especies). Mesmo 
dentro de locais com condi^oes relativamente uniformes, pode 
ocorrer a diferencia^ao de comunidades, pois as especies com 
uma pequena area de dispersao geralmente ocorrem agrupadas, 
resultando na maioria das vezes em uma diversidade a pequena 
e uma diversidade |3 grande. Especies com amplitude de disper¬ 
sao maior produzem diversidade a grande e diversidade (3 pe¬ 
quena. Dependendo do morfotipo (tamanho da planta), ate 200 
especies (na maioria das vezes herbaceas) podem viver juntas em 
uma superficie de 100 m 2 . O numero de especies nessa superfi- 
cie, para campos de fena^ao, gira em torno de 30 e, em campos 
calcarios, podem ocorrer entre 80-100 especies. Uma das flores- 
tas mais ricas do mundo, a Floresta Pasoh na Malasia, tern 276 
especies de arvores em 2 ha (1.169 troncos encontrados na area 
com diametro maior que 10 cm, Kira, 1978); especies de arbus- 
tos, herbaceas perenes, epifitas e a maioria das lianas nao foram 
consideradas. 

A diversidade biologica do planeta nao esta distribu- 
ida regularmente. O numero de especies ou a diversidade 
taxonomica em grandes superficies (> 1 km 2 ) aumenta 
globalmente: 

• dos polos para o equador; 

• de regioes com clima biologicamente desfavoravel 
(muito frio ou muito seco) para regioes com clima 
mais favoravel (± igualmente quente e umido); 

• de locais instaveis (era glacial) para estaveis ao longo 
do tempo geologico; 

• de locais uniformes para espaqos altamente diferen- 
ciados, com uma alta biodiversidade; 

• de pequenas superficies terrestres (por exemplo ilhas, 
montanhas) para grandes superficies. 

Esses padroes geraram um mapa mundial da bio¬ 
diversidade (numero de especies vasculares por 10.000 
km 2 , ver mapa na segunda capa do livro). Um dos mo¬ 
tivos pelo qual as areas montanhosas proximas a linha 
equatorial aparecem como centros de biodiversidade 
nesse mapa e a escala da quadricula de referenda de 100 
x 100 km, no qual toda uma cadeia de montanhas pode 
estar inserida. Em montanhas tropicais, isso inclui em 
uma grade toda a diversidade das planicies tropicais as- 
sim como das faixas de temperatura de uma montanha, 
ate a area coberta por neve. Essa representaqao enfatiza 
o efeito de uma grande diversidade de biotopos sobre a 
diversidade biologica regional. Em nenhum outro local e 
possivel encontrar uma diversidade biologica tao alta em 
uma superficie relativamente pequena, mesmo em certas 
areas protegidas, como nas encostas das montanhas prin- 
cipalmente nos tropicos. 
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O mapa da biodiversidade mundial com 10 cores diferenciando 
cada uma das zonas terrestres de diversidade (mapa na segunda 
capa) baseia-se em uma primeira e relativamente grosseira ex- 
trapolagao de representagoes regionais da flora do mundo dis- 
poniveis naquela epoca, que nao eram uniformes e ainda com 
varias imperfeigoes. Destacam-se seis centros globais de diver¬ 
sidade de plantas vasculares, localizados nas regioes montanho- 
sas (sub)tropicais: 1) Choco - Costa Rica, 2) Andes orientais 
tropicais, 3) Brasil atlantico, 4) Himalaia oriental - Yunnan, 5) 
Norte de Borneu, 6) Nova Guine. As floras da Venezuela e da 
Nova Guine eram consideradas ate agora como especialmente 
multiplas (com cerca de 20.000-30.000 especies de plantas vas¬ 
culares). 

Os motivos da diminuigao geral da diversidade com o au- 
mento da distancia da zona equatorial-tropical e o aumento de 
altitude nas montanhas (nos Alpes e Skanderna, acima do limite 
das florestas, com um declinio em 40 especies de plantas flori- 
feras por 100 m de altitude; Korner, 2003) sao: 1) diminuigao 
da superficie terrestre disponivel (puramente limitado pela geo- 
metria; a Terra como esfera, montanha como cone), 2) redugao 
do periodo de crescimento (52 semanas de “verao” nos tropicos 
umidos, 10 semanas acima do limite das florestas nas montanhas 
temperadas ou tundra polares), 3) aumento dos impactos de 
geadas (filtro seletivo), 4) aumento de efeitos pronunciados de 
flutuagoes do macroclima (fatores historicos como a era glacial). 
Ao se considerar apenas as restrigoes espaciais e temporais dos 
processos evolutivos (1 e 2), a riqueza de especies de algumas 
floras de locais montanhosos por unidade de area nao e muito 
inferior a de areas de planicies. 

Existe uma volumosa literatura sobre as causas das di- 
ferengas globais de biodiversidade, onde a disponibilidade 
de superficie e fatores relacionados a historia da Terra, espe¬ 
cialmente o tempo desde a primeira colonizagao (era glacial, 
abertura e fechamento de corredores de migragao), tern tra- 
dicionalmente um papel especial (nova visao geral dada por 
Rosenzweig, 2003). A temporalidade ainda deve ter um papel 
importante no tempo disponivel para os processos vitais por 
ano. A pequena oferta de agua ou temperaturas muito baixas 
reduzem o prazo para processos evolutivos. O ajuste das su¬ 
perficies terrestres globais disponiveis com ajuda de banco de 
dados climaticos na “forma de pixel” (ou seja, por partes pa- 


dronizadas do mapa), conforme os periodos de crescimento, 
resulta em um padrao latitudinal de “possibilidades de vida” 
(do ingles opportunities for life), com o qual, por exemplo, o pa¬ 
drao latitudinal de diversidade de familias de plantas se corre- 
laciona melhor do que com apenas a distribuigao de superficie 
terrestre (Figura 13-23). 

O tamanho dos habitats disponiveis tem um papel 
importante para a abundancia da flora e fauna em todas 
as escalas (tambem na regional). Ha muito tempo sabe-se 
que o numero de especies em uma ilha aumenta com o 
seu tamanho (teoria de biogeografia de ilhas, McArthur 
e Wilson, 1967, Brown e Lomolino, 1998). Independente- 
mente de se tratar de uma ilha “verdadeira”, lagos ou ate 
mesmo areas isoladas (por exemplo, montanhas), o nu¬ 
mero de especies aumenta rapidamente no inicio com o 
aumento da area e, em ilhas muito grandes, pode chegar a 
um grau de saturagao. 

A relagao numero de especies/tamanho da area (S/A) 
e geralmente linear em uma correlagao logaritmica du- 
pla. A maioria das representagoes do numero real de es¬ 
pecies pelo logaritmo da superficie resulta em fungoes 
de saturagao. Na relagao mais simples S = cA z , existem 
valores c e z especificos para determinados grupos de or- 
ganismos e regioes, que resultam de dados de campo e 
cujo significado mecanistico ainda e desconhecido. Uma 
vez que por tras desses coeficientes sempre ha uma parte 
da historia evolutiva, a idade de um habitat e seu favo- 
recimento climatico entram em questao, razao pela qual 
essas analises tambem tem valor filogenetico (Wiens e 
Donoghue, 2004). 

A explicagao classica para a coexistencia de muitas 
especies em um espago limitado e a sua diferenciagao fun- 
cional (conceito do nicho de Gause, ver 13.1.2), que leva a 
exclusoes pela competigao e uma utilizagao complementar 
dos recursos (Schmid, 2003). Grandes disturbios (como 
danos causados por herbivoros ou patogenos) tem uma 
grande influencia na diversidade, uma vez que reduzem a 



Figura 13-23 Distribuigao latitudinal global das massas terres¬ 
tres (LF) em comparagao a distribuigao das familias de angios- 
permas (numero de familias por 15° de classe latitudinal, AA, 
segundo Woodward, 1987). G e a superficie terrestre atribuida 
de acordo com a duragao da estagao Sr. Cada pixel e multipli- 
cado pelo comprimento da estagao; apos, todos os pixelis sao 
somados por zona altitudinal; Sr tem valores entre 0 e 1; com 1 
representando uma estagao com 365 dias. (Segundo Ch. Korner 
e J. Paulsen, inedito.) 
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dominancia de certas especies e geram espa^os para outras 
especies. A falta de nutrientes leva a uma grande diver- 
sidade de especies pelos mesmos motivos acima citados, 
pois especies que crescem rapidamente e necessitam de 
muitos nutrientes nao poderao ser dominantes nesse ce- 
nario. Apesar disso, existem argumentos que contradizem 
os casos acima citados. Um bom exemplo e a coexistencia 
de varias especies de arvores em florestas tropicais umi- 
das primarias, gramas a sobreposi^ao de nichos (do ingles 
overlapping niches ), contradizendo o prindpio de Gause 
(Iwasa e colaboradores, 1993; ver tambem 13.1.2, “teoria 
neutra” de Hubbel, 2001). 

Alem do numero de especies S, outros indices matematicos de 
diversidade foram desenvolvidos, dentre os quais o indice de 
Simpson Deo mais utilizado. Ele e definido como: 

D = l/2x 2 j 

OndeXjeacoberturadaespeciei. D setornaigualaS quan- 
do todas as especies possuem a mesma cobertura. D se torna 
menor do que S quando algumas poucas especies dominam a 
vegeta^ao. Dessa forma, D tambem manifesta a assimetria na 
abundancia das especies. Especies presentes na vegeta^ao, mas 
que nao contribuem muito para a cobertura total (biomassa, fun- 
$ao do ecossistema) sao consideradas como contributes mini- 
mas para a diversidade, o que nao corresponde ao seu peso na 
prote^ao da natureza. 

13.2.4.2 Biodiversidade e funcionamento do 
ecossistema 

A tentativa de determinar o significado do numero de es¬ 
pecies vegetais (a unidade biologica da diversidade mais 
estudada) para os processos do ecossistema e um tema 
controverso na mais recente literatura, uma vez que nao 
ha um consenso sobre uma mesma escala temporal. Por 
outro lado, isso significa tambem que a intera^ao entre 
biodiversidade e processos e dependente da escala. Para 
simplificar, a produtividade e considerada como repre- 
sentante de outros processos (por causa da sua fun^ao 
integradora). 

Os fatos se mostram controversos: em um campo experimen¬ 
tal homogeneo, a comunidade aumenta (em media) com o nu¬ 
mero de especies crescendo em comunidades mistas. O efeito 
e maior em comunidades onde 1 a 4 especies crescem juntas, 
estabilizando com o aumento do numero de especies (Hektor e 
colaboradores, 2000; Tilman e colaboradores, 2001). Por outro 
lado, as florestas tropicais umidas mostram as maiores riquezas 
de especies, sem que a sua produtividade seja maior do que a 
de muitas florestas de zonas temperadas ou de florestas bore- 
ais, mais pobres em especies, quando se calcula a produtividade 
pelo tempo disponivel por ano (Huston, 1993, Figura 12-39). 
Os ecossistemas terrestres seminaturais, pobres em nutrientes 
e com baixa produtividade tambem se distinguem muitas vezes 
pela sua alta riqueza de especies (Grime e colaboradores, 2005). 

Em realidade, nao ha qualquer contradi^ao entre as obser¬ 
vances de campo e o experimento. O experimento mostra ape- 


nas que, em condinoes identicas (solo) e em comunidades ho- 
mogeneas com baixa diversidade, um numero maior de especies 
possibilita aumento na produtividade. Nesse caso, considera-se 
o efeito do numero de especies em uma situa^ao ja determinada 
dos recursos. Nos exemplos das observances, a diversidade en- 
contrada e a resposta a longo prazo da natureza a dinamica dos 
disturbios e situanao dos recursos. Os experimentos mostram 
que a perda de especies em ecossistemas com baixa riqueza pode 
ter consequencias funcionais. As observances de campo mos¬ 
tram que a diversidade depende de recursos e disturbios e, com 
pequena oferta de recursos e ou/ grandes eventos de disturbio, 
ela geralmente alcanna seu maximo. 

Em uma abordagem global, as chances de grande di¬ 
versidade biologica aumentam com uma diversidade de 
biotopos, com a idade avannada da paisagem e na ausencia 
de grandes extremos climaticos. Mas esse fato nao tern im¬ 
portance na relanao entre biodiversidade e na funnao do 
ecossistema em parcelas estabelecidas dentro de uma de¬ 
terminada zona da biosfera. A produtividade e facilmen- 
te medida, mas tern muito pouco significado funcional 
como estabilidade. Juntamente com as caracteristicas cli- 
maticas e edaficas, a produtividade pode contribuir para 
a estabilidade, mas nao necessariamente. Estabilidade (no 
sentido de persistence, pouca mudanna) e um concei- 
to um pouco equivocado, uma vez que a vegetanao nao 
esta estaticamente fixa e sim em constante mudanna (por 
exemplo, em ciclos de sucessao). 

Um criterio mais confiavel e a manutennao da integri- 
dade do ecossistema. Ela se baseia na conservanao a longo 
prazo do solo, com sua capacidade de armazenamento de 
agua e o seu capital de recursos minerals do ecossistema, 
portanto, na manutennao de opnoes para o futuro cresci- 
mento das plantas - o principio da sustentabilidade. As 
caracteristicas funcionais dos taxons presentes sao funda¬ 
mentals para que uma alta biodiversidade assegure maior 
integridade ao ecossistema: 

• Comunidades de taxons funcionalmente diferentes 
utilizam extensivamente e uniformemente os recur¬ 
sos (complementaridade de nicho; do ingles niche 
complementarity , ver 13.2.4.1). Assim, formam-se co¬ 
munidades de especies com mais biomassa e outras 
vantagens, como uma rede de raizes que penetra mais 
intensivamente e uniformemente no solo, protegen- 
do-o melhor contra erosao. 

• Em resposta a multiplicidade de tipos de plantas fun¬ 
cionalmente diferentes e a sua repetida representativi- 
dade pelas especies, ou seja, redundancia funcional, 
um amplo espectro de disturbios pode ser mitigado. 
Assim, fica assegurada a protenao do solo e, com isso, 
a conservanao do capital de recursos minerals (hipo- 
tese do seguro). 

• Uma forma especial da hipotese do seguro e a hipo- 
tese do “rebite” (do ingles, rivet). Ela propoe que as 
varias especies “mantem juntas” o ecossistema, assim 
como os varios rebites de um aviao. Quanto mais re¬ 
bites, um maior numero deles pode cair antes do sis- 
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tema desmoronar. O ponto especial dessa hipotese e 
que uma catastrofe se manifesta so apos um numero 
critico de “rebites” perdidos, antes que se perceba uma 
perda da funcionalidade. 

• Sistemas extremamente diversos possuem alta capa- 
cidade de autorregulagao do ecossistema. O alcance 
relativo da estabilidade de um ecossistema em rela- 
gao as oscilagoes ambientais e impactos bioticos (e 
antropicos) sao baseados na hipotese de grande di- 
versificagao das interagoes bioticas (interferencias, 
retroalimentagoes), que conectam todos os compo- 
nentes do ecossistema (por exemplo, o alimento com 
consumidores). Em razao das retroalimentagoes, as 
oscilagoes populacionais de produtores primarios e 
consumidores primarios e secundarios sao mutua- 
mente tamponadas. 

Essas explicagoes plausiveis e desenvolvidas em modelos compu- 
tacionais ainda nao tem comprovagoes diretas para ecossistemas 
naturais. Em sistemas de modelos artificiais para plantas herba- 
ceas, o modelo de complementaridade de nicho foi confirmado. 
Em campos semeados com diversidade alta de especies (mais 
de quatro especies), e grande a probabilidade de uma cobertura 
elevada e rapida do solo, que, consequentemente, torna-se bem 
protegido. Em condigoes de boa fertilidade do solo e com o nu¬ 
mero maximo de especies de uma estagao, ha um aumento da 
biomassa e, com isso, uma situagao comparavel a recem-descrita 
(misturas de 1-, 2-, 4-, 8-, 32 especies foram comparadas em um 
teste europeu, Hector e colaboradores, 2000, Figura 13-24C). 
Dois efeitos bem distintos fazem parte desses resultados: o suces- 
so de estabelecimento e o efeito do numero de especies no rendi- 
mento de comunidades totalmente estabilizadas. Comunidades 
campestres fechadas, com grande numero de especies e grande 
diversidade de formas de caules e posigoes das folhas, utilizam 
melhor a luz solar do que monoculturas ou comunidades pobres 
em especies. Da mesma forma, comunidades ricas em especies 
utilizam melhor os nutrientes do solo do que comunidades me- 
nos diversas (Spehn e colaboradores, 2000). Esses efeitos, no en- 
tanto, tambem resultam da pouca vitalidade das monoculturas 


(ou cultivos com duas especies apenas) de certas especies que 
normalmente nunca ocorreriam sozinhas, sendo, portanto, for- 
gadas a crescerem experimentalmente sob certas condigoes ar¬ 
tificiais. Em ecossistemas campestres utilizados extensivamente 
e estaveis ha muitos anos, nao ha qualquer correlagao entre o 
numero de especies e a produtividade (Kahmen, 2005, Grace e 
colaboradores, 2007). Correlates negativas foram encontradas 
em situates com grande numero de especies nesses ecossiste¬ 
mas, levando a uma curva otima de correlagao entre biodiversi- 
dade-produtividade (do ingles, hump shape response , ou resposta 
em curva convexa, ver discussao em Schmid, 2002). 

A redundancia “segura” pode faltar em uma “ocupa- 
to do local de trabalho no ecossistema” geneticamente 
limitada (envolvendo apenas poucas especies). Quando 
disponivel, ela, no entanto, pode ser adquirida com atri- 
butos da alta capacidade de competigao, geralmente as 
custas da tolerancia ao disturbio e ao estresse. Comu¬ 
nidades simples e especializadas (tolerantes ao estresse 
ou disturbio) tambem podem assegurar a estabilidade 
do ecossistema (no sentido de integridade; por exemplo, 
florestas boreais, alguns sistemas campestres em regioes 
mais frias). Ao contrario de interferencias mecanicas 
(como pastejo ou danos causados por tempestades) ou 
o fogo, esses sistemas pobres em especies sao frequente- 
mente muito menos sensiveis do que comunidades extre¬ 
mamente complexas, nas quais esses eventos provocam 
clareiras e devido a esses disturbios elas retornam a um 
estagio inicial da sucessao. 

Finalmente, a integridade do ecossistema esta co- 
nectada, na maioria das vezes, a existencia de espe- 
cies-chave (do ingles, keystone species ), ou seja, a perda 
de uma unica especie (por exemplo, uma especie arbo- 
rea dominante) leva a grandes mudan^as. Portanto, a 
pergunta nao se resume a quantas especies podem/de- 
vem ser perdidas ate o sistema entrar em colapso (hi¬ 
potese do “rebite”), mas sim quais. A identidade das 
especies tem uma grande importancia. A rela^ao bio- 




Figura 13-24 Pode ocorrer uma correlagao entre biodiversidade e fungoes do ecossistema. Ela pode se manifestar, por exemplo, como 
produtividade dependente da biodiversidade (biomassa). Os cinco diagramas simbolizam cinco de muitos padroes possiveis de correlagao. 
As correlagoes B-D servem apenas para formagoes uniformes (campos, florestas). A Nenhuma, B linear, C correlagao saturada, D mostra 
uma diminuigao, E exemplos, em que a fungao e alterada aos saltos pelo acrescimo ou supressao de uma unica especie (especie-chave; 
por exemplo, uma leguminosa ou uma especie arborea em um campo) ou mudanga de um estagio de sucessao tardio por um inicial (apos 
uma queimada ou um vendaval, por exemplo). Apenas para B nao ha qualquer exemplo na natureza; o diagrama D representa uma situagao 
frequente em um campo proximo ao natural (campo altamente produtivo geralmente e pobre em especies). 
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diversidade-produtividade acima citada (Figura 13-24) 
foi fortemente influenciada pela ausencia ou presenqa 
de leguminosas. O numero de especies e, portanto, um 
criterio insuficiente para a preservaqao da integridade e 
funcionalidade do ecossistema. 

A ideia (mais teorica do que factica) da estabilidade “adornada” 
ciberneticamente, com alta diversidade, por autorregula^ao, esta 
em desacordo com a sensibilidade especial de alguns ecossiste- 
mas extremamente complexos, como as savanas tropicais. Nesses 
ecossistemas, o aumento excessivo ou a retirada de uma unica 
especie (por exemplo, de elefantes ou de um carnivoro do topo) 
leva o sistema todo a sucessao (por meio do fomento ou redu^ao 
dos ciclos de fogo, que estao associados a produ^ao de serapilhei- 
ra, ver 14.2.5). 

O desenvolvimento sem disturbio (grande estabili¬ 
dade temporal do ambiente) ao longo da historia da Ter¬ 
ra, como no centro dos tropicos, leva geralmente a uma 
grande biodiversidade, o que, no entanto, nao significa 
necessariamente uma grande estabilidade e integrida¬ 
de. O argumento, portanto, nao e reversivel. Em siste- 
mas com baixa diversidade e disturbios regulares desde 
o principio, a hipotese do seguro tern um grande valor 
explicativo para a proteqao do solo e, com isso, para a ga- 
rantia das condiqoes de vida para as proximas geraqoes 
de organismos. A insubstituivel retirada de uma especie 
pode modificar abruptamente esses sistemas e provocar 
a perda de recursos. 

Em resumo, um grande numero de grupos funcio- 
nais otimiza as funqoes de produtividade, manutenqao 
da fertilidade e proteqao do solo no ecossistema, no mo¬ 
menta presente. Por outro lado, muitas especies (e geno- 
tipos) dentro dos grupos funcionais significam a garantia 
da capacidade de funcionamento futuro (Schmid, 2002, 
2003). O numero e o tipo de grupos funcionais, portan¬ 
to, tern grande influencia nos processos ecossistemicos; a 
ocupaqao dos grupos funcionais com muitas especies e, 
dentro das especies, com grande variabilidade genetica, 
garante a integridade do sistema a longo prazo, sobretu- 
do quando estao envolvidos eventos externos de distur¬ 
bios (Roy, 2001). 

13.2.5 Regioes e reinos florfsticos 


Quando se procura a distribuiqao das areas de um grande 
numero de taxons, descobre-se que elas nao sao dispostas 
regularmente, mas sim parecem estar quase agrupados em 
alguns locais. Isso significa que, entre regioes com flora 
homogenea e comunidades de especies caracteristica (A 
assim como B), existem areas de fronteira com um acen- 
tuado “declive floristico” e uma comunidade de espe¬ 
cies heterogenea (A/B). Em geral, essas areas de fronteira 


coincidem com os limites de dispersao ou com as zonas 
de mudanqas climaticas decisivas. Quanto aos taxons em 
comum ou diferentes e aos respectivos endemismos, e 
possivel comparar duas regioes floristicas e quantificar a 
diferenqa como “contraste flonstico”. Assim, a composi- 
qao espacial da biosfera pode ser estabelecida de acordo 
com a distribuiqao da flora e de suas areas de distribuiqao 
(ver mapa na terceira capa). A unidade que expressa me- 
lhor essas regioes floristicas e o reino flonstico. Existem 
seis reinos floristicos da flora terrestre que se distinguem 
de acordo com as familias e certos generos em particular. 

• Holartico. O maior, englobando todo o Hemisferio 
Norte, com as zonas floristicas articas, boreais, tem- 
peradas, submeridionais e meridionais: Pinaceae, Be- 
tulaceae, Fagaceae, Salicacea, a maioria das Ranuncu- 
laceae e Rosaceae. 

• Neotropico. A America tropical e subtropical: Bro- 
meliaceae ( Tillandsia ), Cactaceae e o centro de diver- 
sificaqao de Solanaceae (Solarium). 

• Paleotropico. A Africa tropical e subtropical e a Asia, 
incluindo a Indomalasia: Dipterocarpaceae (sudeste 
da Asia), Combretaceae (Africa), Pandanaceae, Zin- 
giberaceae (gengibre) e centros de diversificaqao de 
Moraceae (Ficus, Indomalasia) e das Euphorbiaceae 
suculentas (Africa, India). 

• Capense. O pequeno reino floristico no sul da Afri¬ 
ca, mas muito caracteristico: Proteaceae, as Aizoaceae 
suculentas (Lithops, Mesembryanthemum, onze-ho- 
ras), assim como centros de distribuiqao de Ericace¬ 
ae e Restionaceae (monocotiledoneas semelhantes a 
Cyperaceae). 

• Australiano. Cobre o continente australiano: Myrta- 
ceae (Eucalyptus, Leptospermum ), Proteaceae (Bank- 
sia), Casuarinaceae, Xanthorrhoeaceae (“capim arbo- 
rescente”), assim como o centro de diversificaqao do 
genero Acacia. 

• Antartico. Uma grande parte ja extinta, mas o resto 
do reino floristico existente ainda no sul da America 
do Sul, no extremo sul da Nova Zelandia e nas ilhas 
subantarticas: Nothofagaceae (Nothofagus; familia 
proxima a Fagaceae), Azorella (Apiaceae); no conti¬ 
nente antartico existem apenas duas especies de an- 
giospermas nativas: Deschampsia antarctica (ToaceaeJ 
e Colobanthus quitensis (Caryophyllaceae). 

• Reino flonstico oceanico. Ambiente marinho e as 
ilhas do Pacifico, com os generos e especies costeiros 
bem distribuidos, como Cocos nucifera e Rhizophora 
sp. (manguezais). 

Esses reinos floristicos estabelecem as bases para o 
exame das regioes floristicas e vegetacionais da Terra (ver 
14.2). Os reinos floristicos ainda podem ser classificados 

em regioes, provincias, setores e distritos floristicos. 
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13.3 Ecologia da vegeta9§o 


Quando se analisam comunidades vegetais espacialmente 
delimitadas, sempre sao encontrados taxons caracteristi- 
cos em comum. Em geral, nao se trata de um encontro 
ao acaso de especies, mas sim de certa escolha limitada 
espacialmente, a partir de um conjunto floristico dispo- 
nivel (Figura 13-1). A composite* qualitativa e quantita- 
tiva de uma comunidade reflete muitas vezes de maneira 
surpreendentemente sutil suas respectivas condi^oes am- 
bientais. 

Comunidades vegetais (do ingles plant communi¬ 
ties) sao combina<;6es de populates de diferentes es¬ 
pecies dependentes do seu ambiente abiotico e de in- 
tera^oes bioticas. Sua origem obedece uma sequencia 
regular (sucessao) de comunidades pioneiras ate a “co¬ 
munidade final” madura; apos o declinio dessa comu¬ 
nidade (bidimensional ou pontual), o desenvolvimento, 
com fases intermediarias caracteristicas, tende a uma 
nova comunidade final tipica (“climax”) para aque- 
le sitio (Figura 13-14). Disturbios (tempestades, fogo, 
inunda^oes, pastejo, entre outros) podem levar a suces¬ 
sao para outras dire^oes ou faze-la permanecer em fases 
intermediarias. Embora a biosfera represente um todo 
concatenado, as comunidades vegetais vizinhas se dis- 
tinguem nas zonas limitrofes, assim como nas de tran- 
si$ao (transi^oes suaves, ecotonos - ecotone ; transi^oes 
abruptas, ecoclines - ecocline). Pode-se utilizar como 
exemplo a transi^ao de floresta para campo ou de uma 
vegeta^ao umida para uma seca. A causa para o sucesso 
(presen^a) ou insucesso (ausencia) de especies esta no 
seu poder em gerar proles bem-sucedidas sob essas cir- 
cunstancias, considerando que a fase critica do ciclo de 
vida se encontra entre o estabelecimento de plantulas e 
a produ^ao com sucesso de diasporos - a area de estu- 
do da ecologia de populates (ver 13.1.3). A ecologia da 
vegeta^ao tenta compreender o arranjo espacial e tem¬ 
poral nas comunidades vegetais e, a partir disso, identi- 
ficar padroes e relates funcionalmente significativos. 
Isso tambem e uma condi^ao para explicar (de acordo 
com os processos) o arranjo dos efeitos inter e intraes- 
pecificos (ver Capitulo 12). Um importante desafio e a 
descri^ao de uma vegeta^ao e seu mapeamento. Existem 
diferentes possibilidades para se definir tipos de vege- 
ta<;ao abstratos a partir de levantamentos de campo, de 
acordo com necessidade, escala e area, assim como ob¬ 
servances espaciais e temporais: 

• pela composite de especies (taxonomia): comunida¬ 
des vegetais; 

• pela fisionomia dominante (morfotipos): formates 
vegetais; 


• pelas relates espaciais (semelhan^a entre sitios/co- 
munidades vizinhas): complexos vegetacionais; 

• pela sequencia temporal (estagio de desenvolvimento) 
- sequencias sucessionais. 

13.3.1 Compos^ao de comunidades 
vegetais 


O ponto de partida para a analise da vegetate e o levan- 
tamento em certa area. A escolha e o tamanho das areas 
depende de qual (parte) biocenose deve ser considerada 
para o estudo. Para realizar o inventario de todas as plan- 
tas lenhosas caracteristicas de uma floresta latifoliada de 
zona temperada e necessario uma area minima de talvez 
500 m 2 ; para o levantamento em areas de florestas tropi- 
cais umidas ricas em especies, o tamanho ideal seria de 
um hectare. Por outro lado, areas de 10-100 m 2 sao sufi- 
cientes para inventarios da vegeta^ao realizados em for¬ 
mates campestres, assim como de 0,1-4 m 2 para comu¬ 
nidades de musgos e liquens. Em um campo alpino no 
norte da Escandinavia e possivel encontrar 50 especies 
de angiospermas por 1 m 2 . Se a superficie for aumentada 
para 100 m 2 , o numero de especies chegaria a aproxima- 
damente 60 e, em 1 km 2 , a 80 especies. A superficie de 1 
m 2 ja representa 2/3 do inventario regional das especies. 
Graficos sobre numero de especies/area (Figura 13-25) 
mostram qual tamanho da superficie necessario para 
conter uma amostra representativa (area minima) com 
> 95% do total de especies. Com este intuito, pode-se 
aumentar progressivamente o tamanho de uma parcela 
inicial ou adicionar parcelas distribuidas ao acaso na ve- 
geta<;ao, ate se atingir o tamanho ideal de area. Ambos os 
metodos nao sao completamente equivalentes. O primei- 
ro procedimento abrange pontualmente a rela^ao entre 
o numero de especies e a area, enquanto o segundo gera 
informanoes adicionais sobre a constituinao (numero ne¬ 
cessario igual ou maior que o da amostra). Essas relates 
nao exigem a demonstrate da validade biologica, uma 
vez que utiliza metodos de estimativas no campo. A fixa- 
to de um numero maximo de especies em 100% e falha, 
pois nao e possivel demarcar o limite de comunidades 
vegetais. 

A classificato de comunidades vegetais com o ob- 
jetivo de definir tipos de sociedades (antigamente “fi- 
tossociologia”) usa uma serie de dados caracteristicos, 
nos quais dois grupos se distinguem. Um grupo descre- 
ve o tipo de ocorrencia dos individuos dentro de uma 
superficie de levantamento, que tern o tamanho da area 
minima. O outro grupo esta relacionado aos dados, re- 
sultantes da compara^ao de varias superficies de levan¬ 
tamento. 
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Figura 13-25 A area minima e a menor area possivel que compreende mais de 95% de todas as especies da comunidade vegetal. Ela pode 
ser representada pela duplicagao continua do tamanho da parcela de amostragem (A metodo de uma parcela progressivamente duplicada) 
ou do acumulo de dados adicionais obtidos em parcelas do mesmo tamanho (B metodo de varias parcelas). 0 resultado sao curvas de satura- 
gao (C), que mostram a partir de que tamanho de parcela ou de que numeros de parcelas nao se espera urn aumento consideravel (> 5%) do 
numero de especies. Areas minimas de amostragem para campos infecundos ou campos alpinos e de 10-25 m 2 ; para vegetagao herbacea de 
floresta, 100-200 m 2 ; para florestas temperadas seminaturais, esse tamanho situa-se entre 500-1.000 m 2 ; para florestas tropicais umidas, 
> 1 ha. A curva da relagao entre especie/area revela informagoes sobre a homogeneidade da comunidade vegetal. 


Dentro de uma area de amostragem, a densidade de 
individuos ou abundancia (numero de individuos por 
unidade de amostragem), cobertura (% de cobertura do 
solo em projegao perpendicular, ou seja, a dominancia 
do espago) e a frequencia (ocorrencia repetida da especie 
nas unidades de amostragem, %) podem ser estimadas ou 
ate mesmo medidas. Uma frequencia alta de uma especie 
importante (abundante) mostra grande homogeneida¬ 
de (contrario: heterogeneidade) da comunidade vege¬ 
tal. Pode-se apontar ainda como atributos qualitativos a 
sociabilidade (ocorrencia agrupada ou isolada) e a dis- 
persao (distribuigao regular ou irregular, Figura 13-26). 
Utiliza-se tambem o indice de vitalidade como medida 
de estimativa para o vigor em relagao a produtividade de 
uma especie. 


A comparagao entre diversos levantamentos permite 
reconhecer a constancia das especies (a probabilidade de 
se encontrar novamente as especies nas unidades de amos¬ 
tragem, comparavel a frequencia dentro de uma unidade 
de amostragem). O grau de ligagao entre especies em de- 
terminadas comunidades e denominado fidelidade. Es¬ 
pecies com fidelidade muito alta (e na maioria das vezes 
alta abundancia) sao entao tipicas e, consequentemente, 
chamadas de especies caracteristicas. Outras especies ti¬ 
picas, mas nao estritamente vinculadas a essas ocasioes, 
sao especies acompanhantes; as restantes sao aleatorias. 
Especies que separam comunidades em subgrupos (por 
exemplo, subassociagoes) sao denominadas especies dife- 
renciais sem serem dominantes. Essas especies tern uma 
ligagao forte e especifica (fidelidade) com os respectivos 




Figura 13-26 Exemplos de padroes de distribuigao de especies em comunidades vegetais, que ocorrem em diferentes frequences dentro de 
unidades amostrais. A Distribuigao uniforme (ocasionalmente em regioes secas por meio de “espagamento”, em comunidades monoclonais 
e antropogenicas). B Distribuigao aleatoria (por exemplo em superficies ruderais nao estruturadas). C Distribuigao aglomerada ou em grupos 
(frequente em campos naturais ou em florestas primarias). D Distribuigao “gregaria” limitada a manchas unicas (do ingles, patches) (geral- 
mente em superficies pontualmente perturbadas ou clones). 
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Tabela 13-2 Classificagao dos valores de abundancia 

Classe 

Cobertura (%) 

Abundancia 

5 

>75 

Qualquer numero de individuos 

4 

50-75 

Qualquer numero de individuos 

3 

25-50 

Qualquer numero de individuos 

2 

5-25 

Individuos de pequeno porte, muito numerosos 

1 

<5 

Numerosos 

+ 

Esparsos 

Muito poucos individuos, de pequeno porte 

r 

Raros 

Individuos esporadicos, inclusive fora das parcelas 


subgrupos e neles uma alta uniformidade, mas nao nos ni- 
veis sociologies mais altos. Especies diferenciais sao ge- 
ralmente boas indicadoras para determinadas condigoes 
ecologicas. 

Na maioria das vezes, as listas de especies (chamadas “ releves ”) 
sao vinculadas a estimativas de dominancia (cobertura) ou da 
densidade de individuos das especies (dominancia e abundancia 
sao reunidas como superioridade da especie). Essa alternativa 
resulta da necessidade de distingao entre especies com folhas 
estreitas e verticalizadas das outras com folhas largas e horizon- 
talizadas. Uma especie em forma de roseta pode alcangar uma 
baixa densidade de individuos apesar da alta cobertura. Certas 
gramineas atingem cobertura muito baixa, apesar da alta densi¬ 
dade de afilhos. Em plantas clonais, os rametas (do ingles ramets) 
sao considerados para os levantamentos e nao os individuos ge- 
neticos (genetas, do ingles genets). Os valores de abundancia (= 
densidade) sao geralmente registrados por uma classificagao 
aproximada (Tabela 13-2) 

Com base em estimativas, a parte inferior dessa escala de 
categorias na pratica e muitas vezes aperfeigoada ou modificada 
para finalidades especiais. Em essencia, ela corresponde a uma 
transformagao radical dos valores de cobertura, pelo que as es¬ 
pecies dominantes sao subestimadas e as raras sao superestima- 
das. Os dados podem ser quantificados com exatidao a medida 
que as comunidades forem coletadas e os individuos, contados e 
pesados. O metodo do “ponto quadrado” (pontos interceptados) 
propicia uma excelente quantificagao da cobertura: numa barra 
perfurada, disposta horizontalmente acima da vegetagao herba- 
cea e apoiada em duas hastes, e introduzida uma agulha, que faz 
contato com as plantas. As perfuragoes da barra sao equidistan- 
tes e alinhadas, de modo que a agulha passa uma vez em cada 
orificio, e so e registrado o primeiro individuo tocado. 

Cada levantamento da vegetagao e avaliado com da¬ 
dos do local, como coordenadas geograficas, posigao 
topografica, altitude, exposigao, inclinagao do terreno, 
condigoes do solo, geomorfologia, uso da terra, etc. As 
mudangas graduais da composigao da vegetagao ao lon- 
go de um gradiente ambiental (como altitude, oferta de 
agua, grau de salinizagao, pH, luz) podem ser melhor re- 
presentadas na forma de transegdes da vegetagao (Figura 
12-28). Dessas transegoes resultam tambem evidencias 


para uma possivel delimitagao das comunidades vegetais. 
O valor do atributo, muitas vezes estimado superficial- 
mente, reside no fato de que ele (especialmente cobertura/ 
abundancia) permite atribuir um peso; alem disso, me- 
diante levantamentos repetitivos, e possivel amenizar as 
relativas imprecisoes dos casos isolados, o que possibilita 
tambem comparagoes quantitativas. 

A morfologia das especies (forma) e a aparencia deci- 
siva para cada comunidade vegetal, ou seja, sua forma de 
crescimento e forma de vida (ver 4.2.4). De acordo com 
W. Rauh, a forma de crescimento e o principio de organi- 
zagao, o piano de construgao; a forma de vida e aquilo que 
sera implementado, permitido pelo piano de construgao, 
de acordo com cada caso no habitat, dentro de determi- 
nado espectro. A forma de crescimento arborea, portanto, 
pode ser inteiramente “pressionada” pelo ambiente para 
a forma de vida arbustiva. Na verdade, essa diferenga en¬ 
tre os termos nao tern um papel importante na literatura, 
uma vez que sao utilizadas frequentemente como sinoni- 
mos (do ingles, growth form). As diferentes zonas e tipos 
principals de vegetaqao da Terra possuem proporqoes 
distintas de formas de vida e crescimento (Figura 13-35, 
Tabela 13-3), cuja participaqao na composiqao da vege- 
taqao causa uma estratifica^ao vertical. A estratificaqao 
e irrelevante ou inexistente apenas em algumas bioceno¬ 
ses pioneiras e extremas. A maioria das florestas naturais 
possui um: 

• estrato arboreo, geralmente com lianas e epifitas, tam¬ 
bem com diversos estratos; 

• estrato arbustivo, incluindo arvores jovens; 

• estrato herbaceo, com geofitas e hemicriptofitas, in¬ 
cluindo plantulas de arvores; 

• estrato de musgos e liquens. 

Essa estratificaqao aerea da vegetaqao corresponde a 
uma estratifica^ao subterranea de raizes na rizosfera, 
muito menos investigada (Figura 12-24). E evidente que 
uma exploraqao diferenciada dos espaqos aereo e subter- 
raneo possibilita um melhor aproveitamento dos recursos 
(luz, agua, nutrientes do solo) (ver 13.2.4.2). 







13 


1066 Bresinsky & Cols. 


1 - 

Tabela 13-3 Espectros de formas de vida (participagao percentual das especies correspondentes) de algumas formagoes importantes e 
suas series ecologicas (comparar com Figuras 4-19 e 13-35) 


Fanerofitas 

Camefitas 

Hemicriptofitas 

Geofitas 

Terofitas 

Media mundial 

46 

9 

26 

6 

13 

Floresta pluvial tropical de clima quente 
ate frio 

96 

2 


2 


Floresta subtropical com lauraceas 

66 

17 

2 

5 

10 

Floresta latifoliada de zona temperada 
quente 

54 

9 

24 

9 

4 

Floresta de confferas de zona 
temperada fria 

10 

17 

54 

12 

7 

Tundra 

1 

22 

60 

15 

2 

Floresta latifoliada: de clima umido ate 
seco (temperado) 

34 

8 

33 

23 

2 

Estepe lenhosa 

30 

23 

36 

5 

6 

Estepe 

1 

12 

63 

10 

14 

Semideserto 


59 

14 


27 

Deserto 


4 

17 

6 

73 


(Segundo C. Raunkiaer, de R.H. Whittaker.) 


A classificagao tradicional de plantas com raizes superficiais 
e profundas e uma simplificagao extrema e funcionalmente 
dificil de confirmar. Quase todas as plantas perenes possuem 
raizes tanto superficiais como profundas, mas a proporgao 
relativa varia de acordo com a especie e depende fortemente 
da oferta de agua e nutrientes. Um pequeno numero de rai¬ 
zes profundas (geralmente ignoradas) garante o fornecimen- 
to minimo de agua em periodos criticos (pelo menos para 
a cobertura das pequenas perdas cuticulares de agua apos o 
fechamento dos estomatos). As raizes mais proximas da su- 
perficie se ocupam da maior parte da retirada de nutrientes 
da camada mais superficial e biologicamente ativa do solo. Em 
regioes periodicamente aridas, existe uma forte correlagao en- 
tre a profundidade de penetragao das raizes com ritmo anual 
da atividade da parte aerea. As especies que permanecem ati- 
vas (verdes) durante os periodos secos possuem raizes mais 
profundas do que as especies deciduas. Em campos semissecos 
sobre calcario na Europa Central, mais de 80% das raizes se 
encontram nos 20 cm superiores do perfil, mas algumas raizes 
podem chegar a 6 m de profundidade, o que se observa em 
cortes verticals do solo. As profundidades maximas de raizes 
com mais de 15 m podem ser encontradas em locais periodi¬ 
camente aridos do planeta, mais como regra do que excegao 
(Tabela 12-3). 

A cobertura vegetal tambem esta estruturada no 
sentido horizontal. A vegetagao pode ser distinguida 
em aberta ou fechada, de acordo com a extensao da sua 
superficie livre. Dentro de comunidades aparentemente 
uniformes tambem e possivel reconhecer com frequen- 
cia uma disposigao horizontal diferenciada das espe¬ 


cies, sob forma de padroes de distribuigao, mosaicos e 
aliangas (determinadas especies dispostas lado a lado 
ou separadas, Figura 13-26). Mesmo elevagoes ou de- 
pressoes insignificantes no microrrelevo (Figura 11-13) 
condicionam diferengas no fornecimento de agua e nu¬ 
trientes (ver 12.6.2) e, consequentemente, na abundan- 
cia de especies. A cobertura de plantas tambem gera 
diferentes microbiotipos (Figuras 11-8 e 11-13). As cla- 
reiras nas comunidades, pela queda de individuos, tern 
um importante significado, pois a existencia de espagos 
livres permite o estabelecimento de novos individuos. 
A descrigao mais eficaz do desenvolvimento florestal 
se guia completamente pela dinamica de clareiras (do 
ingles gap dynamics). Ela se baseia no tempo de exposi- 
gao medio das clareiras e na sucessao que nelas ocorre. 
A Figura 13-27 ilustra o ciclo desde a regeneragao ate o 
otimo e o colapso em uma comunidade florestal. Esse 
ciclo e caracterizado pela expectativa de vida dos indivi¬ 
duos dominantes. Nas chamadas “lacunas do periodo de 
desenvolvimento”, ocorre a regeneragao, a qual nao se 
processa diretamente, mas por meio de pioneiras efeme- 
ras, seguidas por especies transitorias e, finalmente, por 
individuos jovens de especies originalmente dominantes 
(ver 13.3.2). Por outro lado, o estabelecimento de plan¬ 
tas jovens pode ser mais bem-sucedido na protegao de 
outros individuos (facilitagao, do ingles facilitation; por 
exemplo, cactos crescem melhor na protegao de arbustos 
no deserto, fato comprovado em Carnegia gigantea no 
Deserto de Sonora). 
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Figura 13-27 Regeneragao ciclica de uma floresta primaria montana de espruces-abetos-faias vermelhas dos Alpes Orientais (Rothwald, 
proximo a Lunz, 1.000 m): A fase de regeneragao com muitas plantas jovens nas clareiras (locais de ventania); B fase otima com fechamento 
do dossel e grande proporgao de coniferas lenhosas; C fase de colapso de uma comunidade muito antiga, com muita madeira morta caida 
e em pe, grande proporgao de faias vermelhas e ressurgimento de plantas jovens. Perfis da vegetagao em segao vertical e segao horizontal: 
• espruce, ramos laterals pretos; O abeto, ramos laterais brancos; O faia vermelha, representagao esquematica das copas; caules caidos; 
plantas jovens hachuradas. (Segundo Zukrigl e colaboradores, 1963.) 


Finalmente, o escalonamento temporal, ou seja, a pe- 
riodicidade do desenvolvimento do individuo e da comu¬ 
nidade, e tambem um forte elemento ordenador/estrutu- 
rador. As fases fenologicas, como a emergencia das folhas, 
florescimento, maturidade de frutos e senescencia foliar, 
sao tambem extremamente importantes. No seu conjunto, 
elas representam os diferentes “aspectos” de uma comuni¬ 
dade vegetal ao longo do ano. 

13.3.2 Origem e mudanca de comunidades 
vegeta is 


A cobertura vegetal encontra-se em permanente mudanga 
(ver acima) e se apresenta no mesmo local com diferentes 
espectros de especies, de formas de vida e relagoes de do- 


minancia, dependendo da fase de sucessao. Esse fato pode 
ser muito bem observado ao se analisar parcelas perma- 
nentes (do ingles, permanent plots, permanent quadrats, 
Figura 13-28) ao longo do tempo. Todavia, a comparagao 
entre vegetagoes com graus de maturidade diferentes em 
locais muito semelhantes tambem da uma “imagem” da 
sucessao (Figura 13-29). 

As mudangas da vegetagao a longo prazo podem 
ser reconstruidas a partir de registros fosseis (polen) e 
de caracteristicas do perfil do solo (horizonte fossil do 
solo e resquicios de fogo). Nas regioes semiaridas, a pro¬ 
porgao de isotopos de carbono (ver 12.7.4) no humus 
fornece informagoes historicas sobre a dominancia al- 
ternada entre plantas C 3 e C 4 . Experimentos envolvendo 
observagoes da sucessao apos interrupgao de disturbios 
sao muito informativos (exclusao de grandes herbivoros 
e isolamento do fogo). 
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Figura 13-28 Sequencia da vegetagao (sucessao) em uma parcela permanente inicialmente desprovida de cobertura vegetal (1 m 2 ), ao longo 
de quatro anos; turfa seca de uma turfeira (Hilden, Rheinland): a - Agrostis sp.; b = Molinia caerulea ; c = Sphagnum papillosum ; d = S. auricula- 
turn; e = Erica tetralix ; f = Juncus bulbosus; g=J. squarrosus; h = Dicranella cerviculata ; i = Carexpanicea; j =Juncus acutiftorus; k = Eriophorum 
angustifolium; I = Cerastium sp.; m = Polygala serpyllifolia; n = Rhynchospora alba. (Segundo S. Woike, de R. Knapp.) 


A chegada de unidades de dispersao (ver diasporos) e 
a presenga de um banco de sementes (como um reserva- 
torio dormente), devem estar disponiveis para que ocorra 
uma primeira colonizagao da area ou para que haja mudan- 
ga na composigao de especies. Em 1 m 2 de terreno aravel, 
foram encontradas 50.000 sementes viaveis. Dependendo 
da maturidade do sistema, apenas populates de certas es¬ 
pecies podem se estabelecer. Em solo descoberto, forma-se 
primeiramente uma vegetaqao pioneira tipica (por exem- 
plo, em local previamente coberto por geleira, em bancos 
de cascalho, dunas). Areas que sofreram disturbio sao pri¬ 
meiramente colonizados por especies denominadas rude- 


rais (depositos de lixo, beiras de estrada, ver 13.1.3). Ja as 
superficies frequentemente perturbadas, utilizadas pela 
agricultura, sao colonizadas por uma flora especifica (espe¬ 
cies que aparecem em areas de lavoura e terrenos baldios). 
Cada sucessao esta ligada a mudanga do habitat. As origens 
podem ser exogenas (sucessao alogena) ou estar dentro da 
comunidade vegetal (sucessao autogena, Figura 13-1). 

Assim, no estabelecimento sequencial da vegetaqao ao lon¬ 
go da margem de um rio (Figura 13-30), o deposito de cas¬ 
calho, areia e argila esta em primeiro piano, configurando, 
portanto, uma sucessao alogena. Ja nas aguas paradas (Figura 
13-31), prevalece a forma^ao de sedimentos organogenicos a 



Estrato herbaceo 


Arbustos —Floresta' 


Figura 13-29 Sucessao vegetal de uma area abandonada na zona temperada (Amerida do Norte, Brookhaven, Nova lorque). Apos cerca de 8 
anos, especies herbaceas e graminoides sao substitufdas por arbustos estivais, e apos 30 anos, por uma floresta mista, que, apos 150 anos, 
se estabiliza em uma floresta de carvalhos e pinheiros. Ao longo desse processo de sucessao, aumentam a A produtividade liquida 0-0 e 
B a biomassa das comunidades vegetais ate a fase climax; por outro lado, o C numero de especies de plantas vasculares diminui apos 
um ponto maximo na fase tardia da dominancia de herbaceas, e D as especies adventfcias A-A sao eliminadas pela competigao com os 
arbustos. (Segundo Holt e Woodwell, de Whittaker, 1975.) 
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" Cerca de 
30 m 


Nivel maximo da agua 


Enchente 


Nivel medio da agua no verao 


► Cerca de 
3 m 


Nivel minimo 
da agua 


Arbustosj Floresta comj 
com salgueiro I 
salgueircJ I 


Floresta com 
amieiro-cinzento 


Margem com madeira macia 


Floresta mista 
com freixo 

Margem com 
madeira dura 


Floresta mista latifoliada 
alem da margem 


Estrato I Campo j Juncal 
herbaceo 1 baixo 
com urn and 

Margem sem vegetagao 
lenhosa 


Agua 


Figura 13-30 Esquema da sequencia vegetacional no curso medio de um rio no sope dos Alpes, dependente da altura do nfvel da agua e 
sedimentagao. (Segundo Moor, de Ellenberg, 1958.) 

patir da propria vegetagao (transformagao em solo), ou seja, vel relativamente estavel da agua em margens ingremes dos 
uma sucessao autogena. Por meio da estabilizagao periodica rios), a sucessao pode permanecer em um zoneamento de ve- 
das condigoes ambientais (por exemplo, regulagao do rio, ni- getagao estavel. Mudangas alogenas sao condicionadas pelo 



Atmosfera 

Biosfera 
5 

- -k 


Figura 13-31 Perfil da vegetagao ao longo da zona de transformagao em solo, de um lago eutrofico na Europa Central. (A seguir sao apresen- 
tados os nomes dos generos, na sequencia de profundidade decrescente da agua para a distancia crescente da margem.) 1 Plantas submer- 
sas livres, como Utricularia (Quadro 4-3, Figura B); 2 plantas flutuantes livres, como Lemna (lentilha-d’agua), Hydrocharis ; 3 plantas aquaticas 
submersas fixas, como Chara (alga verde com crescimento vertical), Myriophyllum, Elodea (elodia, introduzida), Hippuris (cavalinho-d’agua); 4 
plantas fixas com folhas flutuantes, como Nymphaea (ninfeia), Nuphar, Trapa (hoje muito rara), Potamogetoir, 5 plantas rizomatosas: em aguas 
mais profundas Schoenoplectus (= Scirpus), pouco profundas Phragmites, especialmente em aguas eutroficas Typha (taboa) e em aguas mais 
rasas, Sparganium ; 6 cinturao de ciperaccas com Carex sp. e agua barrenta Menyanthes, Potentilla palustris e outras, na margem Sphagnum 
(musgo de turfeira); 7 e 8 plantas lenhosas de zona regularmente inundada, como Salix, Alnus e Populus; 9 na floresta, logo acima do limite 
superior da agua, gradativamente encontram-se os elementos habituais de florestas latifoliadas (como na Figura 13-30, a direita). A figura 
ilustra tambem os pricipais ambientes de um biotopo, em que a pedosfera e a biosfera se fundem. 
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clima, substrato e disturbios, enquanto as autogenas sao in- 
fluenciadas por especies com alto “valor estrutural” Na fixa- 
gao de dunas, essas especies sao representadas por gramineas 
estoloniferas, como Elymus e Ammophila (ver 14.1.1); para a 
transformagao em solo, juncaceas e grandes ciperaceas; para a 
formagao de florestas na Europa Central, Fagus sylvatica , pois 
essa especie “sobe entre as demais” e e responsavel pela forma¬ 
gao de humus no solo. 

Quando a vegetagao se torna mais densa, aparecem 
crescentes interagoes entre especies promotoras da su¬ 
cessao. Certas especies nao podem mais renovar suas 
populates na presenga de outras especies dominantes. 
Por isso, elas sao consideradas apenas relictos, enquan¬ 
to a proxima fase da sucessao surge a partir de plantas 
jovens no estrato inferior. Exemplos tipicos sao as be- 
tulas e pinheiros em florestas mistas latifoliadas. Nessas 
florestas, essas especies sao geralmente relictos de uma 
fase inicial da sucessao (como indicadores de disturbio) 
e nao podem mais se regenerar sob um dossel fechado, 
pois necessitam de luz. Somente na fase tardia do desen- 
volvimento da vegetagao (vegetagao climax) e que se 
estabelece uma relagao mais equilibrada na composigao 
floristica (Figura 13-29) e, portanto, entre regeneragao 
e morte das especies participantes. Uma condigao total- 
mente estavel nunca e atingida. Comunidades vegetais 
“maduras”, nao sincronizadas por eventos catastroficos 
ou pelo uso da terra (fogo, inundagoes, pastejo, corte da 
vegetagao), apresentam sempre um mosaico de diferen- 
tes fases de sucessao. 

Na zona boreal e na faixa superior das montanhas 
do clima umido e temperado do Hemisferio Norte, su- 
cessoes autogenas sem disturbios tendem a uma floresta 
de coniferas e, nas planicies, a uma floresta latifoliada. 
A sucessao pode ser primaria - sobre novas superficies 
terrestres (apos o recuo de geleiras, etc.) - e secundaria 
(por exemplo, em areas de cultivo abandonadas ou apos 
queimada recente). Em consequencia disso, utilizam-se 
as denominates floresta primaria e secundaria ao se 
tratar de comunidades florestais, o que nao significa que 
uma floresta primaria nunca tenha sofrido disturbio: ele 
pode ter ocorrido, mas ha muito tempo. As sequencias 
sucessionais convergem por um longo periodo de tem¬ 
po (em florestas por centenas de anos), e a influencia do 
macroclima se torna progressivamente dominante, en¬ 
quanto outros fatores decrescem de importancia (vegeta¬ 
gao zonal). Na Europa Central, com pequenas excegoes, 
existem apenas florestas secundarias de diferentes natu- 
rezas (reciproco a dependencia de culturas = hemerobia). 
Em paisagens sem influencia do homem, a frequencia de 
disturbios naturais determina em qual estagio de desen- 
volvimento a sucessao permanece (depositos de residuos, 
zonas de avalanche, zonas de inundagao, dunas, fogo, in- 
vasao de herbivoros, etc.). 

Os tipos vegetacionais zonais tambem podem ter ocorrencia ex- 
trazonal, ou seja, fora da sua area original, quando o clima local 
corresponde ao macroclima das regioes de distribuigao principal 


(por exemplo, a ocorrencia de florestas submeridionais em en- 
costas secas de exposigao sul na Europa Ocidental). 

Um ecossistema pode mudar mais rapidamen- 
te quanto menor for a sua biomassa (B) e mais intenso 
o fluxo de materia e energia. Quando AB caracterizar o 
crescimento de biomassa por unidade de tempo, ocorre a 
conversao (do ingles turnover) continua de biomassa em 
B/AB = 1. Em comunidades planctonicas ou de terofitas, 
isso pode acontecer em dias ou meses, enquanto em co¬ 
munidades florestais a mudanga demora decadas ou mes- 
mo ate seculos. 

Durante o crescimento de uma comunidade vegetal 
homogenea, paralelamente a sequencia das fases de for- 
ma$ao, matura^ao e senescencia, e possivel verificar as 
altera^oes caracteristicas de B, AB, da respira^ao (R) e 
da produtividade (Pn) (Figura 13-32). Com o passar do 
tempo, os componentes heterotroficos (ramos e raizes) 
sao favorecidos em rela^ao aos autotroficos (folhas) e, fi- 
nalmente, a comunidade morre quando nao houver mais 
qualquer rejuvenescimento. 

Tambem durante a sucessao progressiva das biocenoses comple- 
xas (Figura 13-28), ocorre primeiramente um aumento de B e 
Pn, pois AB e maior que V A + V k . Esses ecossistemas sao produ- 
tivos, mas ainda relativamente mutaveis e instaveis. No estagio 
climax, e alcan^ada uma forma natural de rejuvenescimento, ga- 
rantindo que B se equilibre em valors elevados, pois o aumento 
de AB e novamente consumido no ciclo de nutrientes. A rela^ao 
de P n e V A + V B e equilibrada assim como de forma^ao e decom- 
posRao da serapilheira da comunidade. Esses ecossistemas sao 
chamados de protetores. Nas fases climax, esses ecossistemas se 
tornaram relativamente estaveis e apresentam biomassa maxima 
com baixo crescimento liquido. 

Sucessoes regressivas afastam a vegeta^ao do seu 
climax, estando ligadas a degrada^ao da vegeta^ao. Com 
exce^oes das catastrofes naturais (como deslizamento de 



Fase de formagao Fase de maturagao Fase de senescencia 
Fases da comunidade-► 


Figura 13-32 Fases durante o crescimento de uma comunidade 
arborea homogenea. Relagao da respiragao, serapilheira (V A ), incre¬ 
ment da biomassa (AB), produgao liquida (P n ) e bruta (P b ); herbivo- 
ria (V k ) nao foi considerada. (Segundo Kira e Shidei, 1967.) 
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terra e vendavais) ou mudangas biologicas drasticas (por 
exemplo, morte do olmo, ver Ophiostoma ), as interven- 
goes humanas sao quase sempre responsaveis (Figura 
12-51). Os casos mais graves sao as intervengoes que, 
diretamente ou pela degradagao da vegetagao, levam a 
erosao do solo (sobrepastejo, queimadas regulares). 

A sequencia natural e antropogenica da vegetagao so- 
bre solos calcarios dos niveis inferiores das montanhas da 
Europa Central demonstram tendencias progressivas e re- 
gressivas, que sao reversiveis. Por outro lado, as regressoes 
que levam a uma perda do solo - como pelo sobrepastejo 
e aumento da frequencia do fogo, em florestas de carvalho 
mediterraneas degradadas a um substrato rochoso - sao 
irreversiveis (Figura 12-51). 


13.3.3 Classifica 9 oes dos tipos de vegeta 9 ao* 


As biocenoses da biosfera constituem um continuo; to- 
davia, a partir de diferengas espaciais nas condigoes dos 
sitios e das diferentes fases de sucessao, muitas vezes se 
formam limites claros entre as diferentes unidades de ve¬ 
getagao. Por isso, uma tipificagao de comunidades vegetais 
concretas e possivel e util no ambito de uma “sistematica 
da vegetagao”. As analises estatisticas tambem mostram 
que apenas certas combina^oes de especies podem ocor- 
rer (Figura 13-33). Esses grupos de especies caracteristicos 
sao considerados abstratos em rela^ao aos tipos de vegeta- 
$ao claramente delimitados. Em fotografias aereas de pai- 
sagens florestais e de turfeiras naturais do Alasca (Figura 


*N. de T. Tanto o sistema sintaxonomico quanto os valores indi- 
cadores de Ellenberg sao utilizados na Europa e nao se aplicam a 
vegeta^ao brasileira. 



Figura 13-33 Frequencia da ocorrencia em comum de 43 especies (circulos e letras) dos campos holandeses representada por um diagrama 
das correlagoes sinecologicas (pensar espacialmente). Especies diferentes estao frequentemente associadas entre si (linhas de conexao 
mais espessas) e caracterizam determinadas comunidades vegetais ou locais, como, por exemplo, campos mal drenados com serrapilheira 
com grama-cachimbo = Molinea caerulea (M) e Carexpanicea (Cp), PotentiUa erecta (Pe), Cirsium dissectum (Cs), etc. juncal ao longo de rios 
com capim-amarelo = Phalaris arundinacea (Pha) e Glyceria maxima (Gm), Carex disticha (Cd), Caltha palustris (Cal), etc. campos de fenagao, 
ricos em nutrientes, com Arrhenatherum elatius (Arr) e Dactylisglomerata (D), Trisetum flavescens (tri), etc; campos sob pastejo intensivo, com 
azevem = Lolium perenne (Lp) e Cynosurus cristatus (Cy), Poa annua (Pa), Trifolium pratense (Tr), etc. (Segundo D.M. de Vries.) 
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Figura 13-34 Comparagao entre A fotografia aerea e B mapa de vegetagao (planicie baixa ao norte de Anchorage, Alasca; superffcie 
400 x 370 m). a Floresta mista com betula (Betula resinffera, etc.), fora das tempeiras e da vegetagao ribeirinha; b florestas mistas riparias 
com choupo-balsamico (Populus balsamifera) e betula; c beira do rio com salgueiro arbustivo (Satix sp.); d florestas turfosas com espruce 
(Picea mariana ); e Urzais musgosos com arbustos anoes (Vaccinium uliginosum, Ledum decumbens ) e sphagnum ; f campos turfosos com 
ciperaceas (Carex, eriophorum, etc.); g agua e bancos de areia. (Segundo R. Knapp.) 


13-34), podem ser reconhecidas visualmente unidades de 
vegetagao utilizando-se os mapas de vegetagao correspon- 
dentes. Nas zonas de transigao (ecotonos), ha uma drasti- 
ca mudanga na composigao de especies, o que ocorre em 
menor frequencia dentro de um tipo de vegetagao. 

Na classificagao flonstica da vegetagao, as comu- 
nidades sao organizadas hierarquicamente em categorias 
de acordo com suas semelhangas. Esses grupos, forma- 
dos por especies similares quanto as exigencias ambien- 
tais, sao comunidades tipicas de um determinado local. 
Na maioria das vezes, existem especies dominantes ou 
tipicas (especies-chave ou caracteristicas) nessas comu¬ 
nidades, que podem ser utilizadas para a nomenclatura. 
J. Braun-Blanquet desenvolveu o sistema sintaxonomico 
das comunidades vegetais, que se tornou uma importante 
ferramenta para o mapeamento da vegetagao e para a sua 
comunicagao (Tabela 13-4). 

Nesses exemplos, a associagao dos campos com Arrhenathe- 
rum elatius esta ordenada na classe dos campos europeus ma- 
nejados e especificados ate uma facies especial inferior: Molinia 
(grama-cachimbo), Arrhenatherum, Briza (capim-treme-treme), 
Salvia (salvia), Bromus erectus (cevadilha). 

As associagoes e aliangas sao utilizadas como unidades de re¬ 
ferences sintaxonomicas (por exemplo, Fagetum, Abietetum, Pi- 
netum para florestas de faia, abetos e pinheiros, respectivamente). 
Os sufixos utilizados na combinagoes dos generos sao linguisti- 
camente adaptados (-etum = sufixo coletivo latino). Desse modo, 
pode-se citar, por exemplo, Larici-Pinetum (floresta de laricios e 
pinheiros) ou Erico-Pinetum (floresta de ericas e pinheiros). 

Para a caracterizagao sintaxonomica de determinada 
comunidade vegetal, utiliza-se: 


• especies caracteristicas (especies-chave): especies 
cuja ocorrencia principal se restringe aos niveis sin- 
taxonomicos principais (especies caracteristicas de 
associagoes, aliangas, ordens ou classes) e, com isso, 
os caracterizam floristicamente muito bem; 

• especies diferenciais: especies que se separam facil- 
mente um sintaxon de outros relacionados, mas nao se 
limitam a esse sintaxon (nivel sintaxonomico) e tam- 
bem podem ocorrer em sintaxons mais “distantes” 

Especies caracteristicas das florestas mistas latifoliadas (Clas¬ 
se Querceo-Fagetea) sao, por exemplo, Daphne mezereum e 
Anemone nemorosa; para a ordem Fagetalia, as especies sao 
Ranunculus ficaria e Mercurioalis perennis e para a alianga 


Tabela 13-4 Sistema sintaxonomico das comunidades vegetais, 
segundo J. Braun-Blanquet 


Categoria 

Sufixo 

Exemplo 

Classe 

etea 

Molinio-Arrhenatheretea 

Ordem 

etalia 

Arrhenatheretalia 

Alianga 

ion 

Arrhenatherion 

Associagao 

etum 

Arrhenatheretum 

Subassociagao 

etosum 

Arrhenatheretum 

brizetosum 

Variante 

sem sufixo 

Variante de Salvia de A. 

Facies 

sem sufixo 

Facies com Bromus erectus 
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Tabela 13-5 Valores indicadores, segundo Ellenberg, para a Europa Central 


Fatores ambientais Simbolo Explicagao no sentido de “a especie indica” 


Luz 

Temperatura 

Continentalidade 

Umidade 

Reagao (pH) 

Nitrogenio 

Sal 


T 

l< 

F 

R 

N 

S 


1 sombreamento profundo, 5 semissombreamento, 9 luminosidade plena 
1 alpino subniveal, 5 submontano-temperado, 9 mediterraneo 
1 enoceanico, 5 intermediario, 9 eurocontinental 
1 solo fortemente seco, 5 umidade moderada, 9 solo umido, 10 agua 
1 solo fortemente acido, 5 moderadamente acido, 9 basico (calcario) 

1 disponibilidade minima, 5 moderada, 9 excessiva 
0 impacto salino ausente, 1 fraco, 5 moderado, 9 extremo (maximo) 


Fabion, Cardamine (= Dentaria) bulbifera e Hordelymus eu- 
ropaeus. 

A alta correlagao espacial de determinados grupos 
de especies (Figura 13-28) permite uma caracterizagao 
ecologica de um sitio, pois as especies muitas vezes cabe 
uma fungao indicadora. Dificilmente encontra-se uma 
caracterizagao ecofisiologica de especies baseadas em 
dados amostrais. Contudo, a experiencia de campo de 
varias geragoes de botanicos permite descrever um de- 
terminado “perfil” para cada especie. Essa abordagem se- 
miquantitativa e chamada de Tabela de Valores Indica¬ 
dores (sistema de H. Ellenberg ou E. Landolt). Numeros 
de (0)1 a 9(10) sao atribuidos de acordo com o vinculo 
caracteristico a uma determinada oferta de recursos, em 
escala crescente. Um numero alto atribuido a umidade 
significa que a ocorrencia da especie se correlaciona a 
uma oferta elevada de umidade. Plantas indicadoras ti- 
picas de um solo muito acido (R1 ate R2) sao, por exem- 
plo, Deschampsia flexuosa e Vaccinium myrtillus. Com 
isso, nao se manifesta uma relagao causal no sentido de 
“exigencia”, mas em muitos casos ela pode ser presumida. 
Esses valores indicadores tambem nao valem para indi- 
viduos isolados, mas sim para plantas expostas a intera- 
goes bioticas em uma comunidade. Outra dificuldade e 
que, por motivos praticos, o conceito esta ligado ao nivel 
taxonomico de “especie”. Assim, certos ecotipos de uma 
especie apresentam requisites ecologicos diferentes e, por 
isso, podem se diferenciar em duas especies. Apesar dis- 
so, esse metodo de avaliagao tern um grande valor prati- 
co devido principalmente a sua simplicidade e exatidao 
(Tabela 13-5). As especies vegetais com combinagoes de 
numeros semelhantes formam um grupo ecologico. Va¬ 
lores medios permitem a avaliagao de uma comunidade 
vegetal inteira (especies estimadas de acordo com suas 
coberturas). 

O conceito pode ser generalizado por meio da inclu- 
sao de outros valores, o que possibilita diversas analises, se 
ligado ao sistema de um banco de dados. Assim, informa- 
goes sobre a morfologia (formas de vida), tipos de distri- 
buigao, florescimento, sensibilidade a disturbios (ruderais 


versus nao ruderais), hemerobia (dependentes de cultura, 
no sentindo de evidencia de condigoes de vida nao mo- 
dificadas pelo homem), tempo de migragao (autoctone, 
neofitico) e, por fim, dados fitogeograficos (area de distri- 
buigao) podem ser inseridos na analise. 

Para complexos de comunidades vegetais, ou seja, a 
socializagao de comunidades, principalmente no ambito 
do idioma alemao, desenvolveu-se a sigmassociologia 
(sigma, segundo o simbolo grego 2), uma nomenclatura 
analoga a classificagao de tipos de vegetagao (fitossocio- 
logia). Assim como apenas determinadas especies estao 
associadas entre si naturalmente, as comunidades tambem 
podem ser encontradas em associagao (por exemplo, cla- 
reiras na floresta, floresta e as bordas de um riacho for¬ 
mam um complexo unico denominado “sigmetum”). Em 
analogia a sintaxonomia, a sigmasintaxonomia reconhe- 
ce comunidades caracteristicas e diferenciais e utiliza os 
sufixos do sistema de Braun-Blanquet. 

13.3.4 Classifica 9 ao fisiondmica da 
vegetacjao 


As comunidades vegetais tambem podem ser agrupadas 
de acordo com as formas de crescimento dominantes e a 
fisionomia (forma, aparencia), sem levar em consideragao 
a composigao floristica. Tipos de vegetagao complexos e 
independentes sao denominados formagoes, como as 
florestas tropicais umidas, florestas boreais de coniferas, 
matorrais, urzais com arbustos anoes, campos, etc. Por ou- 
tro lado, sinusias sao comunidades compostas por apenas 
uma forma de crescimento e em geral dependentes, como 
coberturas de liquens sobre a rocha, estratos de subar- 
bustos em uma floresta de coniferas ou comunidades de 
fungos gasteroides (Agaricomycetidae) em florestas latifo- 
liadas durante o outono. Ao se considerar toda formagao 
vegetacional com o ambiente, fala-se entao em bioforma- 
goes ou biomas. Quanto a denominagao, os biomas foram 
identificados pelas formagoes dominantes, razao pela qual 
linguisticamente eles sao sinonimos destas. 
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Formas de vida caracterfsticas 


Lenhosas latifoliadas perenes 

Lenhosas latifoliadas verdes 
no periodo das chuvas 

Lenhosas latifoliadas estivais 


Lenhosas aciculadas perenes 
Epifitas (plantas vasculares) 
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Formagoes terrestres 

1 Florestas pluviais tropicais 

2 Florestas pluviais subtropicais temperadas quentes 

3 Florestas pluviais temperadas frias 

4 Florestas de mongao verdes no periodo das chuvas 

5 Florestas latifoliadas estivais 

6 Florestas de comferas temperadas (frias) 

7 Bosques espinhosos 

8 Savanas 

9 Bosques esclerofilos 

I 0 Estepes lenhosas 

II Campos sub(tropicais) 

1 2 Estepes temperadas 
1 3 Tundras 

14 Desertos quentes 

15 Desertos secos 

16 Desertos frios 


500 1,000 1,500 2,000 2,500 3,000 

Precipitagoes medias anuais (mm) 


Figura 13-35 Tipos de formagoes terrestres: tentativa de classificagao da vegetagao-climax de acordo com medias anuais de temperaturas 
e precipitagao. As legendas representam algumas das formas de vida caracterfsticas. Principalmente no meio do diagrama, as linhas de limi- 
tes estao mais fracas, pois a posigao relativa das formagoes quanto aos dados climaticas nao se desloca de forma significativa. (Segundo R. 
Dansereau e R.H. Whitakker, modificado e ampliado.) 


Existem tambem certas sobreposigoes com a classificagao sin- 
taxonomica da vegetagao. Apesar das diferentes composigoes 
floristicas, os mesmos generos muitas vezes ocorrem dentro 
do mesmo bioma, como, por exemplo, Quercus, Vagus, Carpi- 
nus, Acer, Tilia, entre outros, em florestas latifoliadas estivais 
das regioes temperadas de invernos frios da America do Norte 
e Eurasia. Por outro lado, a partir de condigoes ambientais si- 
milares, ocorrem semelhangas fisionomicas convergentes em 
formagoes constituidas por familias botanicas completamente 
distintas. Os matorrais de clima mediterraneo em uma faixa 
ao redor do globo terrestre ou alguns semidesertos de sucu- 
lentas do velho e novo mundo (Euphorbiaceae versus Cacta- 
ceae) sao exemplos. Algumas formagoes tern relagao pequena 


com o clima local, como os campos, que podem ocorrer tan- 
to em regioes de estepes continentais das zonas temperadas 
como nos tropicos. 

A Figura 13-35 apresenta uma tentativa de agrupar os 
habitats terrestres de toda a biosfera em tipos de forma¬ 
goes de acordo com a cobertura vegetal (somente os esta- 
gios finais da sucessao). As precipitagoes e temperaturas 
medias anuais servem como coordenadas, considerando 
que as ultimas, como nos diagramas climaticos, tambem 
servem para a evaporagao potencial. As diferentes forma¬ 
goes sao descritas em detalhes no Capitulo 14. 
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Figura 13-36 Designagao internacional 
das faixas de altitude da vegetagao desde 
a planicie ate altas montanhas. A expres- 
sao da vegetagao varia regionalmente, mas 
a sequencia das formas de vida e global, e 
os limites em climas aridos e continentais 
se situam em locais mais altos do que nos 
climas umidos. 


13.3.5 Organiza 5 ao espacial e estrutura da 
vegetasao 


Condicionada pela topografia e pelo solo (condigoes edafi- 
cas), em um determinado clima regional obtem-se uma clas- 
sificagao horizontal da vegetagao nativa (ou do res to dela), 
que esta ligada a vegetagoes influenciadas pelo homem (pai- 
sagens construidas). Geralmente, distingue-se a vegetagao 
atual (antropogenica) da potencial (natural, como campos 
em vez de florestas). A apresentagao dessa organizagao es¬ 
pacial da vegetagao e feita por meio de mapas de vegetagao. 
No entanto, podem representar comunidades vegetais na 
categoria de associagoes apenas em largas escalas. Em ma¬ 
pas regionais ou suprarregionais so podem ser reproduzidos 
complexos vegetacionais amplos. Esses mapas geralmente 
apresentam apenas a vegetagao potencial - aquela vegetagao 
que poderia se estabelecer na ausencia da influencia huma- 
na, apesar de que a ocorrencia de fogo natural e de grandes 
herbivoros poderia mudar esse padrao. Em escala global 
ou continental, essa organizagao espacial da vegetagao cor- 
responde as zonas de macroclima, ou seja, os gradientes de 


temperatura desde o equador ate os polos (Figura 13-19) 
e os gradientes oceanicos-continentais sobrepostos. Nessa 
escala, so as formagoes climax da vegetagao potencial estao 
representadas (ver mapa na terceira capa). 

Mesmo com a conservagao acima do nivel do mar, a ve¬ 
getagao potencial se modifica (e com ela, o possivel espectro 
da vegetagao atual, ou seja, antropogenica). Essas faixas de 
altitude da vegetagao (Figura 13-36) refletem a mudanga do 
clima com o aumento de altitude. A caracteristica climatica 
uniformes de gradientes altitudinais observada globalmen- 
te e o declinio de temperatura (em media 5,5 K por km de 
altitude). Todos os outros fatores climaticos se modificam de 
acordo com a latitude (a redugao altitudinal do periodo de 
vegetagao e um fenomeno das latitudes afastadas do Equa¬ 
dor) ou com particularidades regionais do macroclima (em 
algumas regioes do globo terrestre, ha aumento de nuvens, 
precipitagao ou vento com a altitude; em outra regioes, ha 
diminuigao). Tambem existem grandes diferengas entre ca- 
deias externas de montanhas e zonas internas (geralmente 
mais continentais), assim como entre as diregoes do vento 
(barlavento e sotavento) em relagao as cadeias. 
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Infelizmente, o uso dessa nomenclatura de faixas de altitude nao 
e completamente homogeneo na literatura, como o termo “su- 
balpino”, que deixa margem a diversas interpreta^oes em rela^ao 
a sua localiza^ao. A localiza^ao representada na Figura 13-36 e a 
mais utilizada universalmente e coincide com a zona de conexao 
da floresta montana superior com a vegeta^ao alpina (geralmen- 
te denominada ecotono do limite florestal; do ingles treeline eco- 
tone). “Escolas” regionais, no entanto, utilizam tambem criterios 
fitossociologicos para a defini^ao do nivel superior da floresta 
montana (frequentemente denominado “subalpino”). Os ter- 
mos niveal ou subniveal sao menos utilizados fora da Europa. O 
termo “alpino” nao esta relacionado apenas aos Alpes (as raizes 
“alb” “alp” ou “alpo” para montanha sao de origem pre-romanas, 
talvez pre-indogermanica, Korner, 2003), mas tambem descreve 
universalmente a vegeta^ao (naturalmente desprovida de arvo- 
res) acima do limite climatico das florestas (mesmo na ausencia 
de a^oes antropogenicas ou ocorrencia de disturbios naturais). 
O uso coloquial do termo alpino para “montanha per se” (“pai- 
sagem alpina”, “economia alpina”, “cultura alpina”) nao coincide, 
portanto, com a defini^ao biogeografica. Nos Andes, o nivel al¬ 
pino tambem e andino e na Africa utiliza-se o termo afroalpino. 

13.3.6 Analise de correlate) de padroes de 
vegeta$ao 


Uma serie de analises de ordenaqao e correlaqao pode 
ser efetuada com base em levantamentos da vegetaqao e 
sua classificaqao (como descrito em 13.3.3), junto com os 
dados locais e os valores indicadores. Essas analises tern 
como objetivo reconhecer e explicar os padroes a partir 
das distributes observadas das especies e comunidades 
vegetais. 

A analise de gradientes se baseia nas alteraqoes da 
vegetaqao de acordo com as mudanqas das condiqoes 
ambientais. No caso ideal, mas nao necessariamente, as 
parcelas amostradas formam um gradiente continuo. Se 
a abundancia das especies for ordenada em um gradien¬ 
te ambiental, as unidades amostrais se ordenam de acor¬ 
do com valores ambientais crescentes ou decrescentes, 
processo denominado ordena^ao direta. Se apenas uma 
variavel ambiental for escolhida, a ordenaqao sera uni¬ 
dimensional (descriqao de um perfil de vegetaqao, por 
exemplo, a distancia do mar ou grau de salinidade do 
solo, Figura 12-28). Em representaqoes bidimensionais, 
tem-se um ecograma (semelhante ao da Figura 13-35), 
com as duas variaveis ambientais utilizadas como dois 
eixos e os valores amostrados no local de ocorrencia da 
especie vegetal ou comunidade sao relacionados as co- 
ordenadas x-y. Dessa forma, originam-se padroes (por 
exemplo, frequences, correlates) que podem ser inter- 
pretados como preferences de locais de certas associa¬ 
tes. Em geral, muitas variaveis ambientais agem e no 
inicio nao e claro qual delas ou qual combinaqao e erf- 
tica e mais importante. Por isso, as ordenaqoes utilizam 
analises multidimensionais que so podem ser efetuadas 
com ajuda de computadores. Fala-se, entao, em analise 


correlativa da vegetaqao (tambem matematica, numeri- 
ca, estatfstica, multivariada ou quantitativa). 

Diversos procedimentos complexos de ordena^ao e programas 
de analise especificos para dados de vegeta^ao juntamente com 
dados ambientais (por exemplo, analise de correspondence, 
CA, analise de correspondence canonica, CCA) podem ser 
variates da analise de componentes principals (PCA). Em 
geral, aqui tambem sao necessarios dois passos. Primeiramen- 
te, um tipo de vegeta^ao e “procurado” e definido; apos, os le¬ 
vantamentos da vegeta^ao e os parametros ambientais podem 
ser ordenados a ele. Ambos os passos se baseiam em analises 
de correla^ao. Com isso, se torna evidente quais fatores am¬ 
bientais determinam com grande probabilidade a composi^ao 
da vegeta^ao. 

Cada uma das comunidades amostradas no campo se tor¬ 
na um “objeto” (= “componente”) caracterizado pelo inventario 
de especies (= “atributos”). Dados binomiais de sim/nao, em 
geral, sao insuficientes para o uso na analise de correla^ao (pre- 
sen^a/ausencia de especie), o que deve ser feito com a ajuda da 
abundancia de especies (ver 13.3.1). Portanto, para cada espe¬ 
cie, existe um eixo que come^a com a abundancia 0 e termina 
em 5 (100% de cobertura). Um levantamento da vegeta^ao e 
entao ordenado a esse eixo, de acordo com a abundancia da es¬ 
pecie. Uma vez que ha diversas especies (varios eixos de abun¬ 
dancia), forma-se um espa^o (de correla^ao) multidimensional, 
no qual os levantamentos individuals estao ordenados simulta- 
neamente aos varios eixos de especies, cuja representative nao 
e executavel, embora matematicamente possivel. Cada levan¬ 
tamento (objeto) representa um ponto nesse sistema de coor- 
denadas complexo e multidimensional. Por exemplo, 100 uni¬ 
dades amostrais representarao 100 pontos no diagrama. Com 
ajuda de procedimentos matematicos, pode-se reduzir esse 
sistema multidimensional a apenas poucos eixos. A nuvem de 
pontos (as unidades amostrais) pode ser entao representada em 
um espa^o bi ou tridimensional. O sistema multidimensional 
e girado de maneira tal que apenas alguns eixos representam 
uma grande parte da variabilidade floristica. As comunidades 
vegetais (levantamentos floristicos) sao ordenadas no diagrama 
de acordo com suas semelhan^as floristicas (assim como suas 
distancias). Esse diagrama mostra muitas vezes forma^oes de 
grupos dos levantamentos floristicos (objetos) denominados 
agrupamentos (cluster). Eles correspondem aos tipos de co¬ 
munidades, e o procedimento expressa uma classifica^ao nao 
hierarquica. As nuvens de pontos no agrupamento podem ser 
facilmente reconhecidas, quando os grupos (= tipos de vegeta- 
^ao) possuem limites mais definidos, ou quando estiverem mais 
ou menos sobrepostos. 

Se em vez de numeros dos levantamentos floristicos forem 
adicionados a analise dados amostrados no campo (como pH, 
tipo de solo, umidade, altitude, entre outros), pode-se estabelecer 
a partir do mesmo procedimento correlates entre abundancia 
e condi^oes ambientais locais. Dependendo da variabilidade das 
condi^oes locais entre os levantamentos, podem ser representa- 
dos gradientes ambientais (por exemplo, valores mais baixos de 
pH a esquerda e valores mais altos a direta do eixo principal). 
Uma variancia maxima dos eixos pode ser encontrada ao se gi- 
rar o sistema de coordenadas (o “primeiro” eixo contem o maior 
valor de explica^ao). Se o gradiente for paralelo ao primeiro 
eixo, pode constituir o principal fator ecologico que determina 
a composi^ao de especies. O segundo eixo, em angulo reto com 
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o primeiro eixo, representa o resto da grande variancia, ou seja, 
o proximo fator ecologico mais importante e assim por diante. 
Com ajuda dessa analise indireta de gradiente e o uso de com- 
putadores de alto desempenho, matrizes de dados muito grandes 
podem ser analisadas. 

Analises de componentes sao procedimentos de redu^ao 
das dimensoes, por meio dos quais uma nuvem de pontos mul¬ 
tidimensional e representada em espa^o bi-tridimensional. Esses 
eixos sao resultados da analise e nao sao determinados a priori 
em uma ordena^ao (representa^ao grafica) uni-bidimensional. 
Com esses procedimentos, pode-se entao descobrir sob quais 
condi^oes ambientais duas especies podem ocorrer (sua prefe¬ 
rence comum por um sitio). Isso so e possivel gramas ao uso de 
computadores de alto desempenho que podem comparar inven- 
tarios inteiros de especies, conseguindo, dessa forma, o calculo 
de redes de relates entre elas e suas representa^oes (diagrama 
de redes, Figura 13-33). Essas analises de semelhan^a tambem 
podem ser utilizadas para uma classifica^ao numerica de comu- 
nidades vegetais proximas, levando entao a dendogramas (ana¬ 
lise de agrupamento, do ingles cluster analysis). 
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A cobertura vegetal da Terra e um reflexo do clima, sendo 
regionalmente modificada pela base (substrato) geologi- 
ca e por disturbios (Figura 14-1). Assim como os climas 
nao possuem limites geograficos rigidos, tambem nao 
existem limites entre zonas vegetacionais, as quais sao 
caracterizadas pela dominancia de determinadas formas 
de vida (forma^des, Figura 13-35; ver 13.3.4). Este Capi- 
tulo trata da vegeta^ao zonal natural, ou seja, a cobertura 
do solo por plantas, como resultado das condi^oes cli- 
maticas e sem influencia das atividades humanas, sendo 
considerados os fatores edaficos e de disturbio (exce^oes 
ver 14.2.16). Essa e uma condi^ao ideal, ja que influen- 
cias decorrentes da ca^a, da pecuaria e do fogo existem 
desde os tempos primitivos, sem que seus efeitos sempre 
sejam reconhecidos. Os propositos deste capitulo seriam 
extrapolados caso fossem incluidos todos os estagios de 
influencia antropica, desde o nomadismo pelas florestas 
ate a agricultura. Por essa razao, serao apresentados aqui 
principalmente estagios maduros de sucessao, denomina- 
das de vegeta^ao climax (ver 13.3.2). 

Ao lado de condi^oes estaticas como a latitude e a alti¬ 
tude, ambas influenciando a temperatura, a disponibilidade 
hidrica tern participa^ao decisiva por meio da circula^ao 
atmosferica e oceanica. A precipita^ao por si so nao define 
a disponibilidade hidrica e sim a precipita^ao em rela^ao 


a taxa de evapora^ao, o que no final tambem acaba sendo 
fun^ao da temperatura. A latitude determina uma sazona- 
lidade termica, a qual por sua vez pode ter efeitos secun- 
darios sobre a sazonalidade da disponibilidade hidrica. Em 
elevadas latitudes domina a sazonalidade termica, enquan- 
to nas baixas latitudes a da oferta dagua. E importante que 
a temperatura tern influencia tanto gradual quanto de valor 
limiar (geada). Em ambientes amenos ou livres de geada 
(em regioes costeiras temperadas, por exemplo) especies 
tropicais podem se desenvolver, o que nao ocorre em luga- 
res normalmente mais quentes, embora continentals e, con- 
sequentemente, sujeitos a geadas eventuais. A proximidade 
do oceano tern, portanto, grande importancia. Disturbios 
zonais tipicos como ciclones e fogo, mas tambem animais 
como grandes mamiferos pastej adores ou consumidores de 
arbustos e arvores, alem de processos pedogeneticos tipica- 
mente zonais em que participam todos os fatores bioticos 
e abioticos, tern influencia marcante. Apesar das inumeras 
influencias ambientais (Figura 14-1), a vegeta^ao atual da 
Terra pode ser “prevista” com auxilio de modelos matema- 
ticos - com base em muito poucos parametros (geralmente 
apenas temperatura e precipita^ao) - com grau de acerto 
surpreendente (Prentice e colaboradores, 1992). Isso de- 
monstra a enorme influencia do clima sobre a vegeta^ao 
(Figura 13-35) e abre possibilidades a proje^oes futuras. 
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Figura 14-1 Fatores da vegetagao zonal da Terra. Para melhor vi- 
sualizagao, nao foram indicadas todas as interagoes possiveis (ver 
tambem Figura 13-1). 


Como as zonas vegetacionais podem ser associadas as zonas 
climaticas, elas acabam muitas vezes sendo caracterizadas pe- 
los mesmos termos. H. Walter definiu os grandes conjuntos 
vegetacionais da Terra como zonobiomas (ver 14.2). Zono- 
biomas tem uma extensao global variavel, sendo em alguns 
casos bem definidos (como zona de florestas boreais de co- 
niferas) e, em outros, um conjunto de tipos vegetacionais pa- 
recidos mas de fato distintos quando vistos em detalhe. Essa 
divisao, tambem seguida aqui, apesar de pratica, e reconheci- 
damente uma generalizagao. 

A primeira parte deste capitulo apresenta uma curta des- 
crigao das condigoes da zona temperada, em grande parte com 
exemplos da Europa. O modelo, entretanto, e muito parecido na 
America do Norte e em muitas partes da Asia Oriental. A segun- 
da parte descreve em 16 paginas duplas, na forma de “fichas”, 
a vegetagao da Terra agrupada em nove zonobiomas, os quais 
por sua vez sao subdivididos pela altitude (orobiomas, ou biomas 
orograficos) ou ainda pela aridez. 

14.1 A vegetagao das zonas 
temperadas 


A zona temperada cobre regioes do globo com invernos 
frios e veroes quentes, englobando climas tanto maritimos 
umidos como continentals semiaridos. Na Europa, essa 
zona se estende fitogeograficamente da Irlanda e noroes- 
te da Espanha em diregao leste ate os Urais, incluindo as 
regioes com especies estepicas no sudeste. Ao norte envol- 
ve as porgoes meridionals da Escandinavia. Os Alpes e os 
Carpatos estabelecem o limite com as regioes floristicas ao 
sul (clima, ver 14.2.9). 


14.1.1 Das terras baixas ate o nfvel inferior 
das florestas das montanhas 


As formagoes climaticas das zonas temperadas frias e umi- 
das sao florestas latifoliadas estivais (Figura 13-35, ver 
14.2.9). Durante o periodo vegetativo de 5 a 6 meses (fim de 
abril ate inicio de outubro, no Hemisferio Norte), a produ- 
tividade dessas florestas latifoliadas e tao grande quanto nas 
florestas tropicais umidas (calculada sobre um ano inteiro, 
equivale a metade). Essas florestas sao caracterizadas pela 
sincronizagao de brotagao e queda de folhas, pelas gemas 
protegidas durante o inverno e por uma flora associada 
ajustada a flutuagao sazonal de oferta de luz junto ao solo. 
As especies de confferas tem maior participagao ou sao ate 
mesmo predominantes apenas nos climas continentals e 
nas encostas com temperaturas mais baixas (ver 14.1.2). 

Antes do uso intensivo pelo homem, essas regioes eram cobertas 
predominantemente por florestas (Figura 10-344). Apenas nas 
montanhas as florestas encontram um limite climatico (termica- 
mente condicionado) superior a sua ocorrencia. Um limite clima¬ 
tico inferior de seca (aridez) das florestas nao pode ser observa- 
do nas paisagens interiores mais quentes e secas da Europa, mas 
se faz presente em areas continentals da America do Norte e da 
Asia. Locais naturalmente sem florestas sao aqueles que oferecem 
muito pouco solo (e por isso muito secos) para o crescimento de 
arvores ou com solos muito umidos ou salinizados, assim como 
paisagens que, devido aos ciclos de queimadas alternadas com o 
pastejo de grandes mamiferos herbivoros (por exemplo, bisao) e 
tambem por disturbios, nao tem florestas (grande parte das pra- 
darias e estepes). A mata original em torno dessas areas, por sua 
vez, tambem nao era completamente fechada. Ciclos naturais de 
desenvolvimento, calamidades com insetos, fogo espontaneo, ra- 
jadas de vento e no seu rastro os grandes mamiferos herbivoros 
(o bisao na Europa) devem ter criado um mosaico de diferen- 
tes areas abertas, das quais descendem muitas das nossas plantas 
campestres atuais. Pode-se atribuir a influencia humana o fato de 
hoje apenas cerca de um quarto da Europa estar coberta por flo¬ 
restas (e muitas delas na forma de silvicultura intensiva). 

A floresta estival de areas planas e colinosas da Eu¬ 
ropa central e caracterizada por especies arboreas como 
Quercus robur , Fagus sylvatica , Acer platanoides, Fraxinus 
excelsior , arbustos como Corylus avellana e especies do es- 
trato herbaceo como Anemone nemorosa. A estreita liga- 
gao da historia floristica da Europa com a de outras regioes 
do cinturao das florestas latifoliadas holarticas (ver 14.2.9) 
pode ser reconhecida pelo fato de as mesmas especies ou 
de parentes proximos ocorrerem nas regioes floristicas 
sino-japonesa e atlantica-norte-americana (como Fagus , 
Figura 13-18). Como consequencia das glaciagoes do Qua¬ 
ternary, a flora da Europa Central ficou muito empobre- 
cida, e a maioria das especies hoje presentes retornou de 
areas de refugio localizadas ao sul e ao leste apenas no final 
e apos a epoca glacial (ver 10.3). Essa e uma razao impor- 
tante para explicar a estreita relagao dessa flora com a da 
regiao (sub)mediterranea. Na America do Norte e na Asia 
Oriental, nao houve qualquer barreira leste-oeste no cami- 
nho da migragao norte-sul, o que explica a maior abun- 
dancia de especies lenhosas naquelas regioes. 



















































Tratado de Botanica de Strasburger 1081 


14 


De acordo com a associa^ao oceanica ou continental, boreal ou 
submeridional das especies, diferenciam-se regioes floristicas 
temperadas. Na Europa, sao elas as provincias atlantica, suba¬ 
tlantica, centroeuropeia e da Sarmacia. A partir dai, pela sua 
peculiaridade floristica e vegetacional (em especial nos com- 
partimentos mais elevados), os Alpes e os Carpatos destacam-se 
como sub-regioes (Alpina e dos Carpatos) (ver 14.1.2). 

Marcantes na provincia atlantica sao: Ulex europaeus , 
Myrica gale , Erica tetralix , E. cinerea , Helleborus foetidus e Ilex 
aquifolium (Figura 13-22), a qual tambem tern ocorrencia signi- 
ficativa no Mediterraneo e pode ser ai denominada como atlanti- 
ca-mediterranea-montana. 

A provincia subatlantica e reconhecida pela presen^a de es¬ 
pecies que avan^am mais para leste, como Cytisus scoparius , Loni- 
cera periclymenum ou Digitalis purpurea. Nas Provincias Atlanti¬ 
ca e Subatlantica com inverno ameno, as coniferas praticamente 
inexistem. Alem das florestas de latifoliadas com prevalencia de 
carvalhos e betulas, aqui e importante principalmente a vegeta^ao 
arbustiva baixa com Calluna e especies atlanticas de Erica , junto a 
banhados e campos sobre espodossolos empobrecidos. 

A provincia centroeuropeia e caracterizada por Abies 
alba , Fagus sylvatica , Carpinus betulus , Quercus petraea , Tilia 
platyphyllos , Galium sylvaticum entre outras. 

A provincia sarmatica engloba a por^ao oriental da regiao 
centroeuropeia. Como indicadoras podem ser incluidas especies 
acompanhantes das florestas de carvalho, como Euonymus ver¬ 
rucosa ,, Pontetilla alba , Melampyrum nemorosum. Elas dominam 
as matas mistas de Quercus robur e Pinus sylvestris , ao passo que 
Fagus nao esta presente. A participa^ao de estepes arboreas au- 
menta para o sudeste. 

Pertencem as florestas latifoliadas e de coniferas da 
Europa Central dos niveis altitudinais inferiores: 

1. Florestas de faias vermelhas e florestas mistas ricas em 
faias vermelhas (Figura 14-4A, B), com freixo, bordo 
montano, tilia, no sul, em parte tambem abeto, entre 
outras. Essas sao as florestas predominantes das mon- 
tanhas de media altitude* ocidentais, alem das porqoes 
mais baixas das montanhas de media altitude e dos Al¬ 
pes dinaricos. Na planicie, elas ocorrem especialmente 
na regiao das morainas (= morenas) jovens ricas em nu- 
trientes. 

2. Florestas mistas de carvalhos e carpinos sao encon- 
tradas em locais com solos mais ferteis, em especial 
naqueles em que a faia vermelha esta no seu limite de 
ocorrencia ou proximo dele (noroeste da Alemanha e 
nas regioes continentais secas). 

3. Florestas mistas com carvalho, termofilas, esten- 
dem-se frequentemente ao longo das encostas secas 
de montanhas voltadas para sul. Nelas se encontram 
tambem as especies mediterraneas Quercus pubescens 
(carvalho-pubescente), Acer monspessulanum , Cornus 
mas e muitas plantas herbaceas de origem meridional 
ou oriental. 

4. Sobre solos pobres em nutrientes e acidos de regioes 
baixas crescem florestas de carvalho com Calluna 
vulgaris (urze) e outras plantas no estrato herbaceo. 


* N. de T. O termo mittelgebirge e usado para designar os macros 
montanhosos de altitude intermediary (ate cerca de 1.500 m). Sao 
exemplos na Europa os Vosges, o Jura, o Harz, entre outros. 


5. Nas regioes montanhosas, os carvalhos e especies as- 
sociadas ocorrem menos do que as faias. As florestas 
de carvalho e as florestas mistas com carvalho pos- 
suem copas mais abertas do que as florestas de faias 
e sao, por isso, mais ricas em arbustos e vegetaqao es¬ 
tival junto ao solo. O carvalho e uma especie lenhosa 
“heliofila”, a faia uma especie “umbrofila”. 

Dentre as coniferas, encontram-se: 

6 . Floresta de pinheiros (com Pinus sylvestris ) preferen- 
cialmente em solos arenosos pobres e secos de relevo 
piano e ondulado. 

7. O espruce de coniferas (Picea abies) e frequente ape- 
nas nas depressoes no nordeste da Europa; na Euro¬ 
pa Central, Picea abies ocorre em florestas de encosta 
media e alta (Figura 14-17D). 

8 . As matas riparias serao tratadas em separado na se- 
quencia. 

Sob influencia de aguas correntes ou paradas de- 
senvolve-se sobre cordoes de depositos sedimentares 
vegetaqao riparia, fragmentos de matas ( bruchwalder ) e 
banhados (Figuras 13-30, 13-31, 14-2 e 14-4E, F). Sua di- 
ferenciaqao ecologica corresponde a magnitude da inun- 
daqao, ao teor de nutrientes e ao enriquecimento anaero- 
bico da materia organica (formaqao de turfa). Em caso de 
umidade muito elevada, talvez nao haja mais crescimento 
de arvores (banhados). 

O mundo vivo ao longo das margens dos riachos e 
rios esta ajustado a flutuaqoes intensas e irregulares do 
nivel da agua (Figuras 13-30 e 14-D, E). Sedimentaqao e 
erosao alteram a paisagem natural da margem. Enchen- 
tes influenciam na respiraqao das raizes e provocam da- 
nos mecanicos (especialmente por gelo flutuante e pela 
deposiqao de cascalho, areia e argila nas margens), mas 
tambem trazem as margens sais nutrientes e restos de 
produtos organicos. Quando o nivel da agua estiver baixo, 
areas cobertas por cascalho e areia podem ter sua superfi- 
cie muito aquecida e ressecar-se ate grande profundidade. 
A intensidade dessas influencias diminui gradativamente 
das cabeceiras em direqao a foz e da parte mais funda do 
leito para as margens mais altas dos cursos dagua (ver se- 
quencia vegetacional, Figura 13-30). 

Em aguas paradas, a deposiqao de material inorga- 
nico retrocede; forma-se em contrapartida um lodo or- 
ganico ou turfa, produto da deposiqao de restos vegetais 
e animais, provocando com o tempo uma diminuiqao na 
profundidade da agua. Como a vegetaqao aquatica e da 
margem esta associada a profundidade da agua, ocorre 
um deslocamento centripeto de cada comunidade vegetal, 
levando no final ao desaparecimento do corpo d agua (col- 
matagem, Figuras 13-31 e 14-4F). Em um corpo dagua 
rico em nutrientes (eutrofico) forma-se, a partir de um 
plancton bem desenvolvido, um lodo organico denomi- 
nado gyttja , cujo alto teor de carbonatos tambem pode se 
desenvolver como “giz lacustre” branco, que, junto com 
restos de plantas, animais e plancton nele contidos, repre- 
senta um valioso arquivo climatico. 





14 


1082 Bresinsky & Cols. 



Figura 14-2 Esquema do estabelecimento de camadas de uma turfeira elevada na Europa Central (em perfil). Formagao em parte por colma- 
tagao de um lago: 1 lodo organico; 2 turfa de “cana” ( Phragmites ); 3 turfa de ciperaceas, em parte pela transformagao da mata em banhado; 
4 turfa de mata; 5 turfa de Sphagnum mais antiga e 6 mais jovem; cavidade (“olho d’agua”) no centra da superficie elevada; substrato mineral 
em cinza. (Segundo F. Firbas.) 


Como turfeiras, descrevemos os depositos de turfa e 
sua cobertura vegetal; turfas sao deposigoes de restos de 
musgos e plantas superiores, as quais, por ausencia de oxi- 
genio, entram em processo de formagao de carvao, man- 
tendo a estrutura dos tecidos por longo tempo. Pela colma- 
tagem dos corpos dagua ou pelo encharcamento de solos 
minerals formam-se as turfeiras rasas. Elas sao, de acordo 
com a composigao da agua parada, mais ou menos ricas em 
nutrientes; sua turfa, entretanto, e apenas levemente acida 
ou neutra (turfeiras de “cana”, de ciperaceas ou arboreas e 
fragmentos de matas). Em climas de chuva abundante, as 
camadas de turfa umida (especies de Sphagnum) podem 
se formar durante um longo tempo, ficando as partes infe- 
riores mortas permanentemente encharcadas, enquanto na 
superficie o crescimento continua sobre a vegetagao morta 
precedente (inclusive as arvores). Essas turfeiras elevadas, 
alimentadas apenas pela agua das chuvas e por nutrientes 
trazidos com o po pelo vento, portanto, muito pobres em 
nutrientes (Figuras 14-2 e 14-4H, I), podem tomar a for¬ 
ma de um “vidro de relogio” e sobressair alguns metros em 
relagao a superficie do entorno. Ao redor dessa superficie 
elevada ocorre um “banhado periferico”, que corresponde 
a turfeira rasa. Sobre a superficie elevada alternam-se fre- 
quentemente pequenas elevagoes, geralmente com presen- 
ga de Ericaceas, e as depressoes umidas. Apenas poucas es¬ 
pecies de angiospermas podem crescer na turfeira elevada: 
Calluna vulgaris, Vaccinium oxycoccus, V. uliginosum, An¬ 
dromeda polifolia (todas as ericaceas), Eriophorum vagina- 
turn, Trichophorum cespitosum, entre outras ciperaceas, e 
as especies insetivoras do genero Drosera (orvalho-do-sol). 

Na costa oceanica (eventualmente no interior do continente sob 
clima de estepe), a cobertura vegetal e influenciada por um in- 
cremento de sal (vegetagao halofila). Na regiao floristica da Eu¬ 
ropa Central, encontram-se os marismas (Figura 14-231) e as 
dunas costeiras na costa do Mar do Norte e do Mar Baltico. 

Na costa alema do Mar do Norte, o desenvolvimento 
da vegetagao se da pela colonizagao a partir de baixadas 


(Watten ), porgoes rasas do mar nas quais e depositada uma 
lama areno-argilosa muito rica em nutrientes. Durante a 
mare baixa a superficie esta seca em sua maior parte. Uma 
sequencia de vegetagao tipica ao longo de um gradiente 
salino e ilustrada pela Figura 12-28. Sob o espelho dagua 
crescem plantas marinhas {Zostera, Ruppia). Da lama ate o 
nivel medio do limite superior da agua crescem pioneiras 
(Salicornia europaea). Nas areas dos terragos praiais nao 
mais regularmente alagadas desenvolvem-se campos nos 
quais predomina a graminea Puccinellia maritima. Em ter- 
renos ainda mais elevados aparecem os campos ainda sali- 
nos com Festuca rubra, Armeria maritima, entre outras, e 
por ultimo, praticamente sem sal, o campo seco e pioneiras 
de vegetagao florestal. Os campos que se formaram sobre 
as deposigoes de lama (Figura 14-4K, L) sao denomina- 
dos de pantanos (Figura 14-4J). O fomento artificial desse 
desenvolvimento da vegetagao por represamento permite 
agregar novas areas ferteis. 

Em costas marinhas arenosas formam-se dunas (Figu¬ 
ras 14-3 e 14-23). Na base junto a praia arenosa ainda muito 
umida e rica em sal, as dunas sao ocupadas por comuni- 
dades de plantas anuais como Cakile maritima, Salsola kali, 
Atriplex prostrata, entre outras. Na sequencia, nos lugares 
antes ocupados por Agropyron junceum pode se estabelecer 
Elymus farctus. A sotavento, a areia soprada pelo vento e 
depositada e se formam pequenas “dunas primarias”. Esses 
montes de areia sao dessalinizados por ocasiao das chuvas e 
servem como sitio em especial a Ammophila arenaria. As- 
sim se propaga a formagao das dunas. As plantas de dunas 
sempre conseguem crescer vegetativamente com a ajuda de 
novas deposigoes da areia trazidas pelo vento; com isso, es¬ 
sas “dunas brancas” secundarias podem ficar maiores e mais 
altas (Figura 14-23K). Quando a duna nao e mais tao in¬ 
fluenciada pelo vento (como pela formagao de outra duna 
a sua frente), ela e totalmente conquistada pela vegetagao e 
se transforma numa “duna cinza” terciaria. Nas ilhas do Mar 
do Norte predominam comunidades de arbustos anoes com 
Salix repens e Hippophae ou Empretrum e Calluna, no Mar 
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Figura 14-3 Formagao e colonizagao de dunas da costa do Mar do Norte em diregao ao continente, com diminuigao da concentragao de sal 
e aumento da formagao do solo; a duna marram esta, sob condigoes naturais, ja coberta de floresta. (Segundo H. Ellenber.) 


Baltico matas de Pinus. O processo de formagao do solo leva 
a uma “duna marrom”. Caso a vegetagao sofra disturbio, o 
processo de formagao de dunas pode recomegar (dunas mi- 
gratorias, em Sylt, exemplo de Oregon ver Figura 14-23J). 

Sobre solos rasos pobres em agua estabelecem-se, na 
face sul (Hemisferio Norte*), os campos secos, com mui- 
tos taxons de origem oriental e meridional ( Pulsatilla , Stipa , 
Artemisia , Astragalus , Fumana , Teucrium). Com o aumento 
da profundidade do solo, passam a ocorrer arbustos ( Cornus 
sanguinea , Viburnum lantana ) e por ultimo, com preferencia 
por locais mais quentes, as ja mencionadas florestas mistas 
com carvalho. Sobre rochas ricas em silica, solos pobres em 
calcio, mas tambem numa faixa estreita ao longo da costa 
sem mata (e localmente sobre solos extremamente acidos) 
localizam-se (nos niveis inferiores) os sitios naturais dos 
campos subarbustivos, nos quais pequenas ericaceas como 
Calluna vulgaris formam a cobertura vegetal. Especialmente 
tipica e a paisagem antropica denominada urzal, associada a 
um clima oceanico e que se estabeleceu sobre solos arenosos 
e espodossolos em areas onde o homem cultivou pastagens 
e utilizou o fogo (veja Heide de Liineburg). Aqui aparece, ao 
lado da dominante Calluna (urze), como unica especie ar- 
borea lenhosa o zimbro ( Juniperus communis ), resistente a 
predagao. Atualmente grande parte dessa paisagem de urzal 
esta reflorestada ou convertida em area de cultivo agricola. 

Com caracteristicas ainda mais antropicas sao os cam¬ 
pos e as pastagens. Essas areas verdes antropicas correspon- 
dem na Austria e na Alemanha a mais de 20% da area total e 
sao a base da pecuaria bovina de corte e de leite (ver 12.9.3). 
A maioria dos campos situa-se sobre areas outrora cobertas 
por floresta e e mantida sem especies lenhosas por manejo 
regular com rogada (campos rogados) ou por pastejo (pas¬ 
tagens). De acordo com as condigoes do solo e do tipo de 
uso, estabelecem-se diferentes tipos de campo: campos in- 
fecundos (sobre solos pobres) sao rogados apenas uma vez 
ao ano e praticamente nao adubados (especies indicadoras: 
sobre solos pobres em calcio, Agrostis capillaris [= A. tenuis]; 
sobre solos ricos em calcio, Bromus erectus). Campos fer- 
teis (sobre solos mais ricos) ricos em especies sao rogados 
de duas a tres vezes ao ano e com frequencia ainda pasteja- 
dos. Eles necessitam de adubagao permanente (especies in- 


* N. de T. No Hemisferio Sul, corresponde a face norte das dunas. 


dicadoras: em locais mais baixos, Arrhenatherum elatius; em 
locais mais elevados, Trisetum flavescens) . Campos brejo- 
sos em geral nao sao adubados e frequentemente utilizados 
apenas para produzir palha para cama dos estabulos. Neles 
predominam, em solos encharcados, diferentes especies do 
genero Carex (“campos acidos”); sobre solos alternadamen- 
te umidos grama-cachimbo** ( Molinia caerulea). Sobre solos 
secos ocorrem os campos semissecos, pastejados ricos em 
especies, com Festuca ovina , Bromus erectus , Brachypodium 
pinnatum. Com frequencia, sao implantadas atualmente 
pastagens (com poucas especies), nas quais dominam Lo- 
lium perenne (azevem) e Trifolium pratense (trevo-verme- 
lho). As areas de cultivo de uso intensivo (lavouras e hortas/ 
jardins) e os corredores de vegetagao espontanea associa- 
dos cobrem hoje um tergo da superficie total da Europa cen¬ 
tral e a maior parte do solo com potencial agricola (Figuras 
12-50 e 14-4M-0). 

14.1.2 Nfvel superior das florestas das 
montanhas e nfvel alpino 


O gradiente vertical da vegetagao em regioes montanhosas 
das zonas temperadas e muito parecido em todo reino floris- 
tico holartico. As vezes, esse gradiente ate se caracteriza pe- 
los mesmos generos, de modo que a situagao europeia aqui 
mostrada serve de exemplo. Os Alpes e os Carpatos abrigam 
nos niveis vegetacionais mais elevados (alto-montano, subal- 
pino, alpino, niveal) uma flora caracteristica de cerca de mil 
especies de vegetais vasculares, em parte endemicas. Seu pa- 
rentesco indica uma origem de formas dos compartimentos 
altitudinais inferiores do sul da Europa, das demais monta¬ 
nhas europeias e asiaticas ou tambem do Artico. As endemi¬ 
cas testemunham o desenvolvimento independente da flora 
alpina e sua possibilidade de permanencia na periferia das 
geleiras na epoca das glaciagoes. As especies artico-alpinas e 
boreal-montanas de distribuigao mais ampla e hoje em mul- 
tiplas disjungoes documentam o intercambio intensivo de 


** N. de R.T. Segundo o dicionario Wahrig, especie de graminea cujo 
talo e empregado para limpar cachimbos. Por esse motivo, foi proposta 
essa denominagao. 
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Figura 14-4 Paisagens culturais e naturais da Europa Central. A-C Floresta latifoliada de faia vermelho-carvalho-carpino no Reino superior 
vista de perfil e do alto, como exemplo de um ecossistema florestal centroeuropeu com diversidade alta do nfvel colinoso (12 especies arbo- 
reas); A crescimento da vegetagao na primavera, B alto verao, C infcio da coloragao das folhas no outono. Vegetagao jovem (D) e madura (E) 
de margem de rio e de lago (F) como exemplo da vegetagao em um corpo de agua parada (comparar com Figura 13-31). G-l Campo litoraneo 
com Ulex europaeus e turfeira elevada e amostras de turfa no oeste da Irlanda. 0 tronco do pinheiro (H) testemunha floresta ha 1.600 anos. 
Banhado represado (J) e terras ganhas nas depressoes a montante do dique (K, L) na costa do Mar do Norte na Jutlandia (Ribe). M Paisagem 
rural bem estruturada na Alsacia Meridional (Leimental); N lavoura em Marchfeld, proximo de Viena; 0 campo seminatural e campos salinos 
das planfcies panonicas (sudoeste de Kesckemet, Hungria). 












Tratado de Botanica de Strasburger 1085 


14 


flora, a qual ocorreu durante as epocas frias do Quaternario 
e na epoca pos-glacial, entre os Alpes e o Carpatos de um 
lado e as montanhas da Europa Meridional ( Crocus , Dian- 
thus , Helianthemum ) e da Asia ( Primula , Leontopodium) e 
de outro no espa^o circumpolar artico ( Oxyria , Saxifraga) 
e boreal ( Empetrum , Vaccinium). Alpinos (montano) euro- 
peus sao, por exemplo, os generos Soldanella , Aster e Geum. 

Sao determinantes da estratifica^ao altitudinal da ve- 
geta^ao (= niveis vegetacionais, Figural3-36) a diminui^ao 
da temperatura e do vegetacional ativo, a expansao de cober- 
tura de neve e outras particularidades do clima de montanha. 

Nos Alpes, e em parte tambem nas por^oes mais ele- 
vadas dos macros de altitude intermediary, pode-se ob- 
servar as seguintes faixas altitudinais (as mais baixas ja 
foram tratadas em 14.1.1, os dados em metros de altitude 
para as montanhas valem para os Alpes): 

• piano-colinoso: nivel das planicies e colinas ate apro- 
ximadamente 300-500 m; 

• submontano: nivel inferior (de transi^ao) da floresta 
de encosta, ate cerca de 400-700 m; 

• montano: floresta de encosta inferior (600-1.000 m), 
medio (1.000-1.500 m) e superior (1.400-cerca de 
2.000 m); 

• subalpino: nivel de capoes e de arbustos de caules re- 
torcidos ( krummholz ), cerca de (1.700) 1.900-2.200 m 
(2.300); 

• alpino: cobertura continua de subarbustos e campos 
ate cerca de 2.500-3.300 m, 

• subniveal: fragmentos de vegeta^ao e plantas isoladas 
ate cerca de 3.000-3.300 m; 

• niveal: nivel de neve, areas abertas acima do limite 
climatico da neve; plantas vasculares pioneiras em 
micro-habitats favoraveis ate 4.450 m. 

Os limites de cada um dos niveis altitudinais oscilam tambem 
internamente numa cadeia de montanhas com a topografia, a ex- 
posi^ao solar e o substrato. No interior das montanhas os niveis 
de vegeta^ao situam-se em piano mais alto do que nas encostas 
externas das cordilheiras (efeito da eleva^ao de massa). O limite 
da floresta, ou seja, o limite superior de ocorrencia de floresta de 
encosta montana densa (de cobertura continua) (do ingles tim¬ 
berline ou forest line) nao e nenhum “limite” de fato, mas sim a 
borda inferior de uma zona de transi<;ao na qual a floresta apre- 
senta cada vez mais lacunas e se intercala com vegeta^ao alpina 
sem arvores (Figura 14-17B). A linha de liga^ao entre os ultimos 
grupos de arvores e chamada de limite das arvores (do ingles 
treeline) e a borda superior de distribui^ao de individuos isolados 
de arvores atrofiadas e de tamanho reduzido denominada como 
limite de ocorrencia de especies arboreas (do ingles tree species 
line). Esse conjunto de zonas de transi^ao e tambem denomina- 
do de ecotono do limite da floresta (do ingles treeline ecotone). 
O termo “subalpino”, empregado de forma muito heterogenea, e 
o mais adequado para denominar essa zona de transi<;ao, a qual 
nao e nem florestal nem “alpina”, mas um mosaico de ambos os 
elementos. Onde arvores sofrem recuo por perturba^oes locais 
(avalanches, instabilidade de encostas) ou uso antropico (pas- 
tejo do gado), elas alcan^am nos Alpes seu limite climatico em 
uma temperatura media do ar durante o periodo de crescimento 
(120-150 dias) de cerca de 7°C, o que e muito proximo do valor 
medio mundial do limite das arvores de cerca de 6,7°C (Korner e 
Paulsen, 2004). A temperatura baixa tambem determina em todo 


o globo o limite superior de florestas sem disturbios. Em altitu¬ 
de mais baixa e uniforme, as arvores alcan^am esse valor limite 
como plantas alpinas, pois o seu crescimento superior (acima da 
superficie) esta acoplado as rigidas condi^oes atmosfericas vigen- 
tes nessa altitude. A vegeta^ao alpina baixa desaparece de acordo 
com a exposi^ao solar, periodicamente (pela radia<;ao solar) pelo 
frio, devido a sua influencia sobre o microclima (ver 14.2.11). 

Nas florestas mistas de coniferas do nivel montano 
(oceanico) predominam pinheiros e abetos ( Picea abies e 
Abies alba). Em locais mais continentais e em locais mais ele- 
vados (geralmente sobre solos pobres em nutrientes como 
espodossolos com depositos de humus muito acidos), ha um 
recuo do abeto. No estrato inferior, sao entao o mirtilo e o 
murtinho ( Vaccinium myrtillus , 14 vitis-idaea ), samambaias 
(Bechnum spicant) e gramineas ( Calamagrostis villosa) espe¬ 
cies tipicas. Em florestas alto-montanas dos Alpes centrais, 
com o aumento da altitude, o pinheiro e substituido pelo pi- 
nheiro umbro ( Pinus cembra) e pelo laricio (. Larix decidua). 

Na zona de transi^ao subalpina, aparecem formates 
de pequenos arbustos com Rhododendron e Vaccinium nas 
lacunas das matas fragmentadas, campos arbustivos, cam¬ 
pos nativos, gramados dependentes de avalanches, mas 
tambem moitas de amieiro-verde ( Alnus viridis = A. alno- 
betula) ou Pinus mugo. As arvores isoladas deformadas por 
lesoes com frequencia formam juntamente com arbustos 
krummholz (tambem denominado, “zona de combate”). 

Fora dos Alpes e dos Carpatos, as comunidades vege- 
tais alpinas (Figura 14-18A,B) sao ainda mais pobres nos 
sudetos. No nivel alpino inferior predominam inicialmen- 
te urzais de arbustos anoes, em particular com especies 
de Vaccinium e, nas elevates expostas ao vento (Figura 
11-13), com rosinha-do-rochedo (Loiseleuria procumbens, 
ericacea de folhas pequenas e prostrada muito resistente). 
Ao lado e acima, encontram-se comunidades de gramine- 
as, que, com o aumento da altitude, vao se tornando mais 
esparsas e pobres: proximo ao limite das florestas (em cam¬ 
pos tambem de altitudes mais baixas), sobre solos acidos 
domina o capim cerdoso ( Nardus stricta ); acima do nivel 
dos arbustos anoes, a ciperacea encurvada ( Carex curvula); 
sobre solos calcarios, a grama-azul ( Sesleria varia ), ou em 
locais ventosos, a ciperacea-almofada (Carexfirma). Gene¬ 
ros importantes das comunidades de rochas e cascalhos sao 
Androsace, Draba, Gentiana , Minuartia, Oxyria , Saxifraga, 
Silene , entre outros (ver 14.2.11). Em depressoes alongadas 
cobertas com neve (“microvales de neve”), crescem comu¬ 
nidades de plantas bem caracteristicas, com salgueiros ras- 
teiros (especialmente Salix herbacea) e especies de Solda¬ 
nella. Ja o compartimento niveal e alcan^ado por poucas 
angiospermas, por exemplo, Ranunculus glacialis , especies 
de Saxifraga (recorde de altitude nos Alpes: Saxifraga biflo¬ 
ra a 4.500 m, no Dom de Mischabel, Wallis, Sui^a). 


14.2 Os biomas da Terra 


Os biomas climaticos zonais (dai a denomina^ao “zono- 
biomas”) ocorrem em latitudes caracteristicas em torno 
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do globo terrestre. No interior de uma faixa latitudinal, 
distinguem-se zonas umidas (pluviais), semiaridas (pe- 
riodicamente aridas) e aridas (muito secas, pobres em 
chuva). Em todas essas zonas de temperatura e umidade, 
encontram-se biomas de montanha ou “orobiomas” carac- 
teristicos. Do ponto de vista termico (nao do fotoperiodo 
ou da sazonalidade), o zoneamento latitudinal dos biomas 
corresponde ao zoneamento altitudinal nas montanhas 
(Figuras 14-5 e 14-6). Nas montanhas tropicais, e possivel 
passar por todas as zonas termicas umidas da Terra numa 
distancia reduzida. As zonas vegetacionais apresentam 
correspondence apenas generica, devido a sazonalidade 
variada (risco de geada). Essa compressao das zonas de 
vida nas montanhas tropicais esclarece, entretanto, sua 
riqueza de especies, quando se observam resumidamente 
todos os niveis altitudinais em grande escala. Cada zona 


de vida (faixas altitudinais) nao e mais rica em especies do 
que em outro lugar. 

A seguir sao apresentados 16 biomas e a posigao 
desses biomas baseia-se essencialmente nas condigoes 
de temperatura e precipitagao nos continentes (Figura 
14-7). 

Os biomas de montanha, embora presentes em todas as zonas 
climaticas, sao tratados separadamente aqui apenas para as zo¬ 
nas temperadas e subtropicais/tropicais (respectivamente, niveis 
montano e alpino). Os biomas apresentados correspondem aos 
“zonobiomas” denominados por H. Walter, conforme a seguinte 
chave: zonobioma (ZB) I = 14.2.1, 2, 3; ZB II = 4, 5; ZB III = 6; 
ZB IV = 7; ZB V = 8; ZB VI = 9, 10, 11; ZB VII = 12, 13; ZB VIII 
= 14; ZB IX = 15; os exemplos aqui escolhidos para a vegetagao 
costeira apenas parcialmente zonal (14.2.16) ocorrem em ZB I, 
II, IV e VI. 



Figura 14-5 As zonas vegetacionais e climaticas 
modificam-se de modo similar com a latitude e 
com a altitude, se forem comparadas apenas 
as regioes umidas. Nesse exemplo, partiu-se 
de uma sistema montanhoso tropical, no qual a 
floresta pluvial alcanga o compartimento nival. 
1 km de altitude corresponde a uma distancia 
horizontal de quase 2.000 km, isto e, 4 km na 
vertical do tropico ao limite alpino das florestas 
corresponde a uma distancia latitudinal de quase 
8.000 km do Equador ao limite florestal polar aos 
68-70°N na Europa. 




Figura 14-6 Temperatura (latitude) e disponibilidade hidrica definem a vegetagao da Terra. A, E Tropicos umidos e semiaridos. B, F Subtropi- 
cos umidos e semiaridos. C, G Zona temperada umida (maritima) e semiarida (continental). D Zona boreal. H Zona subartica. 
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3 Locais sem geada [3 Geadas episodicas ate - 10°C 3 Temperatura minima media anual inferior a-40°C . Isoterma minima de+5°C 

| Locais com inverno frio e com temperatura H Gelo polar e gelo perene {permafrost ) ^3 lsoterma minima de -30°C 

minima media anual entre -10 e -40°C 



Figura 14-7 Distribuigao global das duas grandezas meteorologicas mais importantes que moldam a vegetagao da Terra. A Maximo resfria- 
mento do ar (geada). B Precipitagao total anual. As montanhas e a significativa sazonalidade da precipitagao nao sao consideradas aqui. (A 
de Larcher, 1994, B de Walter e Breckle, 1999.) 
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14.2.1 Florestas tropicais umidas das 
terras baixas 



80 

40 

0 



As florestas das terras baixas superumidas proximas a linha 
equatorial (cobrindo atualmente ainda 16-17 milhoes de km 2 , 
aproximadamente a metade de to das as florestas continuas, cerca 
de 11% da superficie terrestre) nao sao nada homogeneas como 
o sucesso geral da floresta pluvial pode sugerir. Tanto do ponto 
de vista floristico como tambem climatico e pedologico, exis- 
tem diferengas regionais nitidas. As tres grandes regioes tropi¬ 
cais umidas sao o norte da America do Sul e Amazonia, a Africa 
Central Ocidental (bacia do Congo e regiao costeira) e o sudeste 
asiatico (sul da India, Malasia e arquipelago malaio, Nova Guine 
e o extremo setentrional da Australia). 

Os tropicos (faixa latitudinal entre os Tropicos de Cancer e de Ca- 
pricornio) estao livres de geadas (Figura 14-5) e constituem a zona 
climatica e vegetacional de maior superficie da Terra, em conse- 
quencia da propria forma esferica do nosso planeta. A area sempre 
umida, entretanto, e apenas uma parte interior, uma zona nucleo 
de cerca de ±10° de latitude a partir do Equador. As temperaturas 
medias anuais situam-se entre 24 e 30°C, a precipitagao total anual 
entre 2.000 e 4.000 mm, regionalmente tambem acima. Perfodos 
curtos sem chuva significam estresse para as epifitas (daf a sucu- 
lencia frequente, metabolismo CAM, tolerancia a seca) e fornecem 
sinais intraespecificos decisivos para o sincronismo da floragao em 
urn clima em principio sem estagoes definidas. Fenomenos clima- 
ticos ciclicos como o El Nino (cada 3-7, geralmente 5 anos) podem 
resultar em longos perfodos secos no sudeste asiatico (simultanea- 
mente chuvas catastroficas na costa ocidental sulamericana). 

Calor e alta umidade favorecem a transformagao de mate¬ 
ria (mineralizagao) de tal forma que o humus mal se acumula e 
os solos sao fortemente lixiviados (latossolos, solos laterfticos 
vemnelho-amarelos; e neossolos quartzarenicos, solos de areias 
quartzfticas). 0 estoque de mineral das florestas tropicais umidas 
encontra-se em grande parte na propria biomassa vegetal (potas- 
sio ate 90% acima do disponfvel no ecossistema), o que explica as 
consequencias catastroficas da queima dessas florestas. A riqueza 


mineral acumulada na ciclagem de biomassa por milhoes de anos e 
repentinamente mineralizada e perdida com a chuva. De modo na¬ 
tural, os minerais da materia organica sao logo associados aos mi¬ 
crobios e fungos micorrfzicos e disponibilizados imediatamente as 
raizes das plantas (ciclo fechado; florestas com melhor provisao de 
nutrientes, apesar de no solo eles estarem praticamente ausentes). 
A pequena perda de minerais por escoamento superficial e substitu- 
fda pelo transporte de po de longa distancia ate a bacia amazonica 
comprovadamente a partir do Saara. 

Estrutura da comunidade: copas entre 30 e 50 (70) m de altura, 
com epifitas (Bromeliaceae, Orchidaceae, samambaias) formam 
o estrato superior de grande extensao vertical, abaixo estao arvo- 
res subdominantes ou jovens, abaixo dele um estrato de arbus- 
tos (Piper) e um estrato de subarbustos (Musa, Heliconia) e ve- 
getagao herbacea. As lianas (voluveis, com gavinhas, com raizes 
adesivas, escandentes; Tabela 4-1) perpassam todos os estratos. 
Algumas lianas (estrangulantes) se tornam tao fortes ao atingir 
o dossel da floresta que ficam independentes (tipico para Ficus). 
Epifilos (algas, musgos, liquens) habitam folhas. As selvas tro¬ 
picais sao um mosaico de comunidades de diferentes idades. A 
regeneragao e fortemente influenciada por epifitas e lianas, cujo 
peso causa queda de arvores. As clareiras recentes sao imediata¬ 
mente colonizadas por taxons de crescimento rapido ( Cecropia , 
Ochroma = Balsa, Musanga , Macaranga). Arvores de estagios 
posteriores da sucessao ficam tao velhas como nas florestas das 
zonas temperadas (150-200 anos). Com frequencia, as raizes se 
desenvolvem na base do tronco (raizes tabulares, raizes adventi- 
cias nas palmeiras). As folhas do dossel sao levemente coriaceas 
(e de vida longa, como resposta a competigao por nutrientes, ver 
12.6.3), em geral elipticas e de margem lisa; elas sao formadas em 
grande quantidade, de modo que inicialmente aparecem ainda 
avermelhadas e moles, o que e interpretado como estrategia pela 
atender a demanda excessiva por parte de herbivoros. Muitas es- 
pecies tropicais sofrem danos irreversiveis sob valores termicos 
baixos ainda que positivos (< 7°C) (“resfriamento”, ver 12.3.1). A 
concorrencia por luz e o fator ecologico mais importante. 

As Araceae (como Mostera), Arecaceae (palmeiras), Araliaceae 
(Schefflera), Bignoniaceae, Caesalpiniaceae (subfamflia), Laurace- 
ae, Moraceae (Ficus), Piperaceae, Zingiberaceae, entre outras, sao 
famflias pantropicais importantes (ver 10.2). Famflias tipicamente 
paleotropicais sao as Dipterocarpaceae (fruto duplamente alado) e 
as Pandanaceae (palmeiras-parafuso); as neotropicais tfpicas sao as 
Bromeliaceae ( Tillandsia ). Em 1 ha encontram-se 60-100 (recorde no 
Peru: 300) especies arboreas, das quais dois tergos estao presentes 
com apenas um indivfduo. A grande variedade de especies se ex¬ 
plica pelos baixos disturbios (nenhuma glaciagao, nenhuma seca), 
pela ausencia de geada, pela elevada idade dos ecossistemas e pe- 
las areas de distribuigao originais grandes e conectadas entre si. 



Sementes de Dipterocarpus, Lianas: voluveis, com gavinhas, 

Borneu. escandentes, com rafzes adesivas, 

entre outras. 
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Figura 14-8 A-D Florestas do tropico umido (A-C Panama, costa do Pacffico, D Papua Nova Guine), marcadas por clareiras em regenerapao. 
E-F As rafzes tabulares estabilizam e as lianas dinamizam. G Os epifilos forpam a renovapao foliar. H Grandes perdas causadas por herbfvoros 
(aqui pelas formigas cortadeiras). 
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14.2.2 Florestas tropicais umidas das 
montanhas 



1 2 3 

Pangerango (3.023 m) Monte Kaindi (2.360 m) Merida (1.640 m) 



min media max 4.263 

min media max 3.100 

mm media max 1.779 

8,9 - mm 

2,0 14,7 - mm 

9,2 18,7 31,6 mm 


Acima dos 1.000-1.800 m, ate altitudes de 3.000-4.000 m, encon- 
tra-se a zona das florestas tropicais montanas (tambem florestas 
pluviais das montanhas, florestas nebulares ou florestas nuvio- 
sas). Sua condigao de montanha traz mais chuva, uma vez que a 
evaporagao e menor para igual precipitagao. Elas ocorrem quase 
diariamente antes do meio-dia na zona de condensagao por chu¬ 
va convectiva (neblina a partir dos cerca de 1.800 m), durando ate 
o meio da tarde, ou encontram-se nas nuvens sopradas pelos ali- 
sios e que ficam permanentemente estacionadas nas encostas. Na 
borda inferior, essas florestas atingem ate 45 m de altura, proximo 
do limite tropical das florestas, que alcanna, nas altas montanhas 
entre 3.600 e 4.000 m, apenas 3-5 m ( Krummholz ). 

A 2.000 m, as temperaturas medias anuais situam-se em torno de 
17°C (proximo do valor medio para julho na Europa Central); a 3.000 
m, 11 °C, e aproximadamente 6°C proximo ao limite altitudinal das 
florestas. Geadas leves sao possfveis a partir de cerca de 2.500 m, 
embora muito raras. Ao ultrapassar 3.000 m, elas tornam-se mais 
frequentes e ocorrem praticamente todas as noites acima dos 4.000 
m (ver 14.2.3). As precipitagoes nitidamente superam os 2.000 mm 
nos niveis altitudinais mais baixos, o que pela forte redugao da eva¬ 
poragao significa urn excedente (sobreoferta) de agua e para as en¬ 
costas urn grande risco de erosao. Por isso, uma cobertura vegetal 
intacta e imprescindivel para a protegao do solo nessas altitudes. 
Acima da zona de condensagao, as precipitagoes diminuem, mas 
normalmente nao existe deficit hfdrico biologicamente relevante. 

Com o aumento da altitude, formam-se espessas camadas de 
humus bruto e depositos de fungos, nos quais os nutrientes ficam 
retidos e nao sao imediatamente disponfveis as plantas. As condi- 
goes de temperatura amena e alta umidade prolongada inibem a 
decomposigao da serapilheira, o que prejudica a vegetagao rasteira 
e a regeneragao. Em parte, as raizes e os fungos micorrfzicos bro- 
tam do solo atravessando a serapilheira recem-caida (ciclagem de 
nutrientes curta). 


A uniformidade na oferta de umidade e a completa ausencia de 
geada nos estratos inferiores da floresta das montanhas permitem 
a formagao de uma comunidade similar a das terras baixas, sendo 
as diferengas mais de natureza floristica. As altitudes medias (algo 
entre 1.800 e 2.000 m) apresentam a mais exuberante cobertura de 
epifitas. Na porgao superior da floresta das montanhas desapare- 
cem as angiospermas epifiticas, sendo substituidas por criptoga- 
mas. A riqueza de lianas diminui com a altitude, como em geral 
a divisao de estratos praticamente desaparece e finalmente apenas 
arvores baixas ou altos arbustos formam um dossel fechado com 
pouca vegetagao em seu interior (sub-bosque). A redugao das 
florestas das montanhas em quase todos os lugares e fortemente 
influenciada pelo homem. O limite das florestas, na maioria dos 
casos, baixou em varias centenas de metros. As florestas relictu- 
ais em locais elevados (geralmente sobre corredores rochosos que 
reduzem a agao do fogo, sem outra especificidade microclimatica) 
testemunham a capacidade da floresta se estabelecer ate cerca de 
4.000 m. As rosetas gigantes consideradas em 14.2.3 situam-se em 
sua maioria sobre areas potenciais de floresta. 

As florestas tropicais montanas sao, na porgao inferior, extremamente 
ricas em especies (como a famosa floresta nebular de Rancho Grande 
a 1.100 m em Valencia, na Venezuela; ver Vareschi, 1980). Em locais 
mais profundos, dominam ainda as familias de plantas tropicais habi- 
tuais; Arecaceae, Moraceae, Rubiaceae, entre outras, reduzem dras- 
ticamente sua presenga no nfvel intermediario da floresta montana e 
faltam na porgao superior. Com o aumento da altitude, estao presentes 
representantes arboreos das seguintes familias: Fagaceae (Castanop- 
sis na Asia Oriental, Quercus na America Central e no Sudeste asiatico), 
Notofagaceae na Nova Guine, Ericaceae (Erica na Africa, Rododendron, 
Vaccinium no sul e sudeste da Asia), Lauraceae, Myrsinaceae; Rosace- 
ae (Polylepis na America do Sul, Hagenia na Africa) proximo do limite da 
floresta e Asteraceae em geral. Coniferas e samambaias arborescentes 
aumentam com a altitude (Podocarpaceae como Dacrydium , Podocar- 
pus, samambaias arborescentes como Cyathea), embora nao sejam 
encontradas em todo lugar, nunca sao dominantes e geralmente nao 
alcangam o limite das florestas. Na Costa Rica, as familias e especies 
de plantas lenhosas diminuem respectivamente de 82 e 349 a 2.000 m 
para 34 e 74 a 3.200 m. Nos locais mais elevados (que definem o limite 
da floresta), existem menos do que cinco especies, dentre as quais Ro- 
saceae (America do Sul e Africa) e Ericaceae (Africa e Sudeste asiatico) 
que ocorrem em moitas. Os capoes de Polylepis a cerca de 4.000 m, 
que correspondem a vegetagao arbustiva de Hagenia na Africa equato¬ 
rial (ambas Rosaceae), sao famosos nos Andes tropicais. 



Tillandsia usneoides Serapilheira na floresta nebular do Monte 
(Bromeliaceae). Kaindi, 2.200 m, Papua Nova Guine. 


Detalhes de Polylepsis incana, Equador, 3.800 m. 
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Figura 14-9 A Floresta de montanha com Gynoxis, Paso de la Virgen, 4.000 m, Equador. B Floresta relictual de Polylepsis serricea, Merida, 
4.050 m, Venezuela. C Floresta nebular rica em especies, Rancho Grande, 1.100 m, norte da Venezuela. D Floresta nebular, Monte Kaindi, Pa¬ 
pua Nova Guine (Limite da neblina, 1.800 m). E Floresta nebular, Las Nubles, com Quercus, 2.200 m, Panama. F Floresta pluvial de montanha 
proximo ao Paso de la Virgen, 1.900 m, Equador. G Tillandsia usneoides na floresta nebular de montanha, de Merida, 1.800 m, Venezuela. H 
Arvore com epffitas em floresta pluvial de montanha Pasochoa, proximo de Quito, 2.800 m, Equador. 
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14.2.3 Vegeta$ao tropical e subtropical de 
altitude 



mm 

media 

max 2.600 

mfn media 

max 

682 

mm 

media 

max 104 

-0,8 

7,8 

16,7 mm 

2,8 

37,8 

mm 

-16,0 

8,6 

27,0 mm 


O limite superior natural da floresta das montanhas e o limite 
inferior do nivel alpino (= andino, = afroalpino), sem arvores, 
ocorre nos tropicos equatoriais entre 3.600 m e 4.000 m, re- 
gionalmente nos subtropicos ate um pouco mais alto. O limite 
superior da floresta e nitidamente mais baixo (ate 3.100 m) nos 
desertos de altitude, em ilhas e sobre morros de tao baixa, que 
seus topos sao tao limpos como se tivessem sido varridos pelo 
vento, mesmo a temperatura nao sendo um fator limitante ao 
crescimento (Kinabalu, Borneu). Uma grande parte dos campos 
tropicais de altitude (paramos) situa-se nitidamente abaixo do 
limite potencial de florestas e e influenciada por agoes antropicas 
(pratica de queimadas). 

0 clima das montanhas tropicais apresenta estagoes diarias, 
geadas regulares e temperaturas medias mensais equivalentes 
a borda inferior do nivel alpino, entre 5 e 7°C. Nas montanhas 
subtropicais, as estagoes do ano sao nitidas, invernos com geada, 
mas com pouca ou nenhuma neve, e veroes mais quentes, nos 
quais tambem ocorre precipitagao. As precipitagoes sao menores 
do que no nivel das florestas das montanhas (tambem nas areas 
superumidas), em geral inferiores aos 1.500 mm, regionalmente, 
em especial nos Andes meridionals, inferiores aos 500 mm, no 
sudeste asiatico acima de 3.000 mm (ver o Monte Wilhelm na 
Nova Guine). 

Os solos sob a vegetagao fechada nas regioes umidas sao mal 
drenados e negros. Nas regioes secas com vegetagao aberta, pre- 
dominam os solos pouco desenvolvidos (neossolos regoliticos ou 
neossolos quartzarenicos). Ao contrario do que se imaginava no 
passado, as plantas que se estabelecem nessa altitude nao pos- 
suem limitagao fisiologica pelo balango hidrico, desde que haja uma 
precipitagao anual de pelo menos 350 mm. A vegetagao mais es- 
parsa nesses locais (IAF nitidamente inferior a 1) parece evitar um 


eventual “sobreconsumo” (consumo excessivo) de agua, embora 
nao esteja claro de que modo a densidade da comunidade e con- 
trolada. Um importante obstaculo ao estabelecimento de plantas 
jovens sobre solo exposto e a formagao de gelo durante a noite nos 
centimetros superiores do solo. 

A forma de vegetagao predominante e o campo arbustivo (com 
pequenos arbustos esparsos), denominado paramos: nas regioes 
umidas dos tropicos equatoriais dominam enormes gramineas 
cespitosas eretas (do ingles tussock grasslands), nas partes secas 
gramineas rizomatosas e estoloniferas de crescimento vegetati- 
vo (nos Andes meridionais interiores muito secos apenas cor- 
redores de pequenos arbustos, “puna”).Um elemento marcante 
(convergente) das montanhas tropicais (nao das subtropicais) 
sao as rosetas gigantes, frequentemente tambem na forma ar- 
borea: na Africa Dendrosenecio (Asteraceae) e Lobelia (Lobelia- 
ceae), nos Andes Espeletia (Asteraceae) e Puya (Bromeliaceae), 
no Havai Argyroxiphium (Asteraceae). As especies com forma 
arborea podem atingir ate 6 m de altura. As rosetas foliares po- 
dem se fechar a noite (protegao da regiao apical contra geada 
de radiagao); as bases de folhas mortas a protegem do conge- 
lamento da seiva pelo menos nos individuos mais jovens. Essa 
protegao, entretanto, nao parece essencial, ja que individuos 
mais velhos nao a possuem. Esse revestimento tambem pode ser 
entendido como uma protegao contra o fogo. As rosetas gigan¬ 
tes das asteraceas sao densas, possuem pilosidade branca, fato 
comum nas plantas do genero Lupinus (Andes) e Saussurea (Hi- 
malaia). Os pelos sao considerados uma protegao a radiagao e 
ao molhamento, embora uma grande quantidade de plantas de 
montanha dos tropicos e subtropicos nao possua essa protegao. 
Por meio do grande enriquecimento da epiderme em substan- 
cias protetoras (como flavonoides), o interior do orgao fica bem 
protegido da radiagao ultravioleta. Muitas plantas alpinas tropi¬ 
cais sao protegidas do supercongelamento (ver 1.2.3) ate -12°C. 
Plantas na forma de almofadas sao surpreendentemente raras 
e tern ocorrencia em algumas partes dos Andes meridionais, o 
que pode ser explicado pela baixa ocorrencia de vento nas mon¬ 
tanhas tropicais e subtropicais. 

Floristicamente, quanto mais se sobe as montanhas, mais homo- 
genea se torna a vegetagao sobre a superficie terrestre. Poaceae 
e Asteraceae sao as principais fanmlias, inclusive nos tropicos e 
subtropicos. Representantes dos generos Festuca e Poa, Carex, 
Gentiana/Gentianella, Senecio e alguns generos de Ericaceae com 
parentesco proximo (Vaccinium / Gautheria / Pernettya) sao encon- 
trados por toda a parte. Dos subarbustos, um genero importante 
e o Hypericum (Africa, Andes), enquanto no sul do Flimalaia e na 
Indonesia, o genero Rhododendron ocupa nichos similares. 



Um exemplar de Vaccinium sp., Gramineas cespitosas eretas alpinas, 
pequeno arbusto, Monte Wilhelm, Pico de Orizaba, 4.100 m, Mexico. 
3.500 m, Papua Nova Guine. 
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Figura 14-10 A, B Roseta gigante de Espeletia, Paramo El Angel, 3.600 m, norte do Equador. C Plantas vela-de-la, Lupinus allopecuroides, 
Guagua Pichincha, 4.300 m, Quito, Equador. D Trichocereus pasacana, Vales Calchaquies, 3.050 m, noroeste da Argentina. E Gentiana neva- 
densis, proximo do Pico Bolivar, 4.150 m, Venezuela. F Paramos com Espeletia timotensis e Hypericum ericoides, Paso Aguila, 3.900 m, Vene¬ 
zuela. G Almofada compacta d eAzorella compacta (Apiaceae). H Touceiras (clonais) de Festuca orthophyiia, Vales Calchaquies, 3.900/4.250 
m, noroeste da Argentina. 
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14.2.4 Florestas semideciduais tropicais 



1 2 3 

Calcuta (6 m) Darwin (32 m) Lubumbashi (1.290 m) 


°C 


20 

0 


min 

media 

max 1.598 

min media 

max 1.538 

min 

media 

max 1.383 

6,5 

26,1 

43,9 mm 

8,3 28,1 

40,6 mm 

3,4 

20,3 

35,5 mm 



Especialmente as bordas dos tropicos apresentam uma oferta de 
precipitagao tipicamente sazonal, o que imprime um carater sa- 
zonal a vegetagao (florestas verdes na epoca das chuvas, florestas 
de mongao, florestas secas). A alternancia de periodo chuvoso 
e periodo seco leva a uma produgao sazonal de folhas. Se ainda 
estivessem intactas, as florestas estacionais iriam dominar em 
grandes porgoes da superficie da Terra (potencialmente 42% das 
florestas tropicais, cerca de 7 milhoes de km 2 ). O abrigo local pe- 
las montanhas pode levar a ocorrencia nos tropicos de florestas 
secas. As savanas (com ritmo climatico similar) serao tratadas 
em 14.2.5. 

0 clima alternadamente umido resulta do deslocamento sazonal 
do Equador termico em relagao ao Equador geografico. No verao 
setentrional, a zona chuvosa equatorial desloca-se ao norte, no ve¬ 
rao meridional ao sul. Regionalmente, esse sistema desencadeado 
astronomicamente e reforgado por correntes atmosfericas a ele as- 
sociadas, conduzindo massas umidas em diregao aos polos e para 
leste. Gradientes de temperatura e pressao entre o oceano (fresco) 
e a grande superficie continental da Asia (quente) no verao seten¬ 
trional levam umidade em diregao ao continente (mongao). 0 inicio 
(aproximadamente em junho) e a intensidade da mongao variam e 
tern fortes efeitos ecologicos e agrfcolas. 0 “semestre de inverno” 
e pobre em chuvas ou completamente seco. Se os totais anuais de 
precipitagao fossem uniformemente distribuidos ao longo do ano 
seriam em regra suficientes para manter uma floresta sempre ver- 
de. Em algumas regioes, entretanto, a precipitagao cai abaixo dos 
1.500 m, o que pela forga da evaporagao da atmosfera nessas la¬ 
titudes comporta apenas uma floresta seca. As temperaturas me- 
dias anuais nas terras baixas correspondem aquelas dos tropicos 
superumidos (24-30°C); entretanto, estao submetidas a uma forte 
sazonalidade (estagao seca mais fresco, estagao umida, mais quen¬ 
te) com distancia crescente do Equador. 

Os solos sao marcados por uma alternancia caracterfstica 
entre excesso de agua e seca severa. Com excegao dos solos mal 


drenados, assim como no interior dos tropicos umidos, em geral os 
latossolos sao fortemente intemperizados. Com seca crescente, a 
capacidade de retengao de agua e fator decisivo. Solos arenosos 
e expostos reforgam significativamente o efeito da estagao seca 
(caatinga na Venezuela). Concregoes em horizontes sao frequentes 
(oxidos de Fe e Si, carbonatos). Como a maior parte das folhas cai 
no inicio da estagao seca e nao pode ser decomposta pela via mais 
comum, a microbiana, a mineralizagao por cupins e pelo fogo tern 
importancia proporcional a severidade da seca. 

Como ha transigao de todos os tipos entre as florestas tropi¬ 
cais umidas para as savanas espinhosas - frequentemente em 
curtas distancias - nao e possivel uma caracterizagao unica. A 
manifestagao do carater florestal esta condicionada a duragao 
da estagao seca e ao volume da precipitagao. Com o aumen- 
to do periodo de seca, diminui a altura das arvores, reduz-se 
a riqueza de epifitas e lianas e aparecem fortes diferengas no 
ritmo fenologico. A queda de folhas diminui escalonadamente, 
com especies que as perdem obrigatoriamente (e cedo, como 
nas Bombacaceae) e outras que as perdem apenas tardiamente; 
em casos isolados, nao ha perda de folhas. Em muitas flores¬ 
tas de mongao, os arbustos fleam sempre cobertos de folhas. 
O florescimento esta praticamente todo associado ao periodo 
de chuvas, mas existem espectros florais para cada fase do ci- 
clo anual. Algumas especies florescem ate mesmo no meio do 
periodo seco. As raizes atingem 30 m ou mais de profundidade. 
As florestas tropicais semideciduais sao, ainda hoje, mais ame- 
agadas pelo homem do que as florestas tropicais superumidas, 
sendo intensamente destruidas. A facilidade com que queimam 
na epoca da seca favorece o desmatamento. Alem disso, muitos 
dos locais que tiveram suas florestas degradadas localizam-se 
em regioes com densidade populacional elevada (India, borda 
tropical da Africa). 

A riqueza de especies das florestas tropicais estacionais e extre- 
mamente alta, observando-se uma diversidade de especies com 
diferentes tipos funcionais, em parte ainda maior do que nas re¬ 
gioes superumidas. No entanto, o espectro das familias mais im- 
portantes esta claramente alterado. America do Sul: as Malvaceae 
(Chorisia) de tronco em forma de garrafa, seguido de Burseraceae, 
Lamiaceae (Tabebuia), Anacardiaceae (Gran Chaco, Schinopsis = 
quebracho). Sudeste asiatico: florestas de mongao com Lamiace¬ 
ae (Tectona grandis = teca), Dipterocarpaceae (Shorea robusta), 
Combretaceae (Terminalia sp.). Africa: floresta de Miombo, suces- 
sao tardia, Caesalpinaceae (Julbernardia, Brachystegia ); sucessao 
inicial, Terminalia. 
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Figura 14-11 A mesma floresta no Panama na epoca da chuva (A) e na epoca da seca (B). C Floresta tropical na estapao de crescimento 
no norte da Venezuela, florapao em massa de Tabebuja (Bignoniaceae). D Floresta de Miombo no oeste da Zambia, com Brachystegia 
spiciformis. E, F, Floresta seca Guanaca, Porto Rico (200 dias sem chuva), com Bursera (E), Epffitas (Tillandsia, G), lianas suculentas ( Vanilla , 
G) e cactaceas (H). 
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14.2.5 SavanaS tropicais America do Sul). Os cupins e o fogo tem papel decisivo na ciclagem 

_ de nutrientes. 



1 2 3 

Parana (260 m) Mwadingusha Derby (17 m) 

(1.075 m) 



As regioes de savana do globo sao similares as das florestas tropi¬ 
cais semideciduais (cerca de 15 milhoes de km 2 ) e marcadas pelo 
ritmo sazonal da disponibilidade de agua. Contudo, por meio 
de interagoes do clima, solo, fogo e animais selvagens, estabe- 
lecem-se campos caracteristicos intercalados com mata aberta, 
bosques densos e florestas de galeria ao longo dos cursos dagua. 
No Hemisferio Sul, as savanas alcangam desde os tropicos ate a 
borda meridional dos subtropicos e atingem a maior extensao na 
Africa. Formas de vegetagao analogas sao os lhanos no Orino¬ 
co, os cerrados (Brasil) e partes do Gran Chaco (Paraguai), bem 
como partes do norte da Australia. 

0 clima de savana corresponde em grande parte a extensao ocupa- 
da pelas florestas estacionais semideciduais (ver 14.2.4), mas com 
precipitagao anual geralmente inferior a 1.500 mm, regionalmente 
inferior a 1.000 mm e com variabilidade marcante de ano para ano, 
o que num diagrama climatico nao e reconhecivel. Com menos de 
500 mm, a savana se transforma em semideserto. Na Africa, par- 
cialmente em fungao da localizagao elevada sobre os velhos tabu- 
leiros gondwanicos na borda meridional, ocorrem geadas. As tem- 
peraturas noturnas no semestre de inverno situam-se regularmente 
abaixo dos 10°C. 

As caracteristicas do solo, e com elas do mosaico de vegeta¬ 
gao da savana, sao definidas pela microtopografia. No sul da Africa, 
a interminavel sucessao de morros e depressoes (frequentemente 
apenas urn ou mais metros de diferenga de altura) tem urn padrao 
recorrente de 1) solos secos, pobres em nutrientes, fortemente 
inteperizados e acidos nas partes elevadas; 2) depressoes umi- 
das, argilosas, ricas em nutrientes com pH 9 ou superior e 3) na 
meia-encosta, areias completamente lixiviadas em olhos d’agua no 
limite inferior do horizonte concrecionario (do ingles seapline). Nos 
cerrados brasileiros, nos lhanos venezuelanos e colombianos e nas 
savanas do norte da Australia, a disponibilidade de nutrientes e a 
vegetagao sao determinados por esses padroes de disponibilidade 
de agua de pequena extensao, concregoes do solo (“arrecife” na 


A savana africana e uma mata aberta, a qual, sem fogo, mana- 
das de elefantes e de ungulados em pouco tempo se tornaria 
fechada. As devastagoes de matas feitas por elefantes abrem o sis- 
tema para o pastejo de pequenas plantas lenhosas (por impalas) 
e das gramfneas que aparecem (por zebras e gnus). Isso por sua 
vez impede a regeneragao da mata ao mesmo tempo que serve 
de combustfvel para a queima das gramfneas que caracterizam 
as savanas. Quanto mais grama, mais fogo (cada 2-3 anos, fre¬ 
quentemente tambem a cada ano), e menos crescimento arboreo. 
Grande parte da queima natural das savanas langa anualmente 
cerca de 1,4 Gt C (= 10 9 1) de C0 2 na atmosfera, mais do que 
florestas tropicais (0,5 Gt C) ou outras (0,2 Gt C) tomadas em 
conjunto (no caso da parte da savana no ciclo natural do carbo- 
no, em florestas tropicais ha em grande parte uma perda liquida 
para a atmosfera). Se, em fungao do fogo, faltar uma camada de 
serapilheira no solo, cria-se na sua superffcie uma crosta que di- 
ficulta a infiltragao da agua da chuva e aumenta seu escoamento 
superficial. O tamanho populacional de ungulados (em fungao 
da oferta de pasto, portanto, da chuva e de predadores como 
leoes, leopardos) governam a relagao floresta/campo. Desde o 
fogo ateado pelos hominideos (provavelmente ha mais de 1 mi- 
lhao de anos), assim como em tempos mais recentes, por uma 
compreensao equivocada de protegao da natureza, a pressao das 
queimadas na savana ou a intervengao nos conjuntos de preda¬ 
dores e elefantes, podem alterar o equilibrio desse delicado siste- 
ma entre a vegetagao campestre e a mata seca fechada. 

Excetuando-se as florestas de galeria ricas em especies, os tres prin¬ 
cipals componentes da savana sao as gramfneas C 4 (como Penni- 
setum), o genero Acacia (Mimosaceae), aqui muito espinhoso, nas 
planicies e depressoes, e diversas Combretaceae (Combretum sp., 
caracterfstica: frutos tetra-alados) nas areas elevadas. Curatella e 
Byrsonima, entre outros generos, sao elementos importantes nos 
lhanos; na regiao do Chaco, destacam-se Prosopis , Aspidospermas, 
Schinopsis, alem de palmeiras do genero Copernicia ; no norte da 
Australia, encontram-se especies de Eucaliptus e de Acacia sem es- 
pinhos e com filodios, em vez de foliolos (tambem sem folhas). As 
arvores com troncos suculentos, como Brachychiton (Malvaceae) na 
Australia, Adansonia (baoba, Malvaceae) e Dracaena (dragoeiro, Rus- 
caceae), na Africa e llha Sokotra, respectivamente, e Chorisia, (Mal¬ 
vaceae, ver 14.2.4) na America do Sul, sao tipicas (convergentes). 
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Figura 14-12 A-D Diferentes formas de savana “aberta” no Parque Nacional Kruger, Africa do Sul. B Rio com floresta de galeria. E Frutos 
de Combretum hereroense. F Acacia tortilis. G Savana com cupinzeiros no norte da Australia. H Vegetagao arbustiva com “mulga” (Acacia 
aneura), Australia Ocidental. 
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14.2.6 Vegeta$ao dos desertos quentes 



Em ambos os hemisferios, encontram-se grandes areas secas 
entre os tropicos e as zonas temperadas (as areas mediterraneas 
com chuva no inverno), denominadas semidesertos e desertos. A 
existencia dessas areas se deve as contracorrentes (que sopram em 
diregao ao Equador) das massas de ar ascendentes e desidratadas, 
em virtude da precipitagao zenital equatorial (Figura 11-7). Essen- 
cialmente, essas regioes abrangem os desertos do Mexico e do Ari¬ 
zona (Sonora), os semidesertos do nordeste do Brasil e noroeste 
da Argentina, o Saara e o deserto da Arabia, partes no noroeste da 
India e Paquistao, o Karoo no sul da Africa, bem como as regioes 
secas da Australia central. Zonas especialmente secas como con- 
sequencia das correntes frias costeiras sao encontradas no sul do 
Peru/norte do Chile (Atacama) e no sudoeste africano (Namibia). 

Essas regioes secas subtropicais apresentam precipitagao entre 0 
(Atacama) e cerca de 250 mm. Regionalmente, ocorrem determina- 
das concentragoes sazonais de episodios de chuva, como na porgao 
meridional do Saara no verao do Hemisferio Norte ou na porgao 
setentrional no inverno do Hemisferio Norte (raramente acima de 
100 mm). Existem indicadores climaticos de que a devastagao qua- 
se que total das florestas tropicais na Africa ocidental tenha contri- 
buido tambem para a intensificagao dos periodos de seca no sul do 
Saara. No Deserto de Sonora sobrepoem-se influences mongonicas 
(estivais) e mediterraneas (hibernais). 0 clima termico mostra uma 
clara sazonalidade com veroes muito quentes e temperaturas de 
inverno frescas com geadas ocasionais. 

Os solos sao pouco desenvolvidos ou expostos. Devido a eva- 
poragao, ha urn enriquecimento de sais alcalinos (ou gesso) na su- 
perffcie, o que especialmente nas depressoes leva a solos extrema- 
mente basicos (pH > 10). De acordo com a estrutura do substrato, 
distinguem-se no Saara os seguintes tipos principals: deserto pe- 
dregoso, deserto de cascalho, deserto arenoso, bem como formas 
diversas de deserto salino ate as areas de concregoes salinas sem 
vegetagao. 0 uso excessivo nas areas marginais aos desertos pode 
conduzir a uma desertificagao antropogenica (sindrome do Sahel). 
Urn fator relevante e a profundidade do lengol freatico. A ocorrencia 
de arvores no deserto e urn indicador de ligagao com agua subterra- 
nea, onde as raizes podem alcangar profundidades > 50 m (Prosopis 
na regiao neotropical, Acacia na Africa; Tabela 12-3 em 12.7.5.1). 


A vegetagao dos desertos varia de acordo com as condigoes de umi- 
dade, desde praticamente nenhuma, os deserto de liquens ou vege¬ 
tagao efemera (plantas anuais de ciclo curto, que aparecem so em 
anos com precipitagao total anual superior ao total medio anual), 
ate vegetagao arbustiva aberta de Mimosaceae (maximo de 8 m de 
altura para representantes de Prosopis e Acacia ) e quando o lengol 
freatico se encontra elevado (proximo da superficie) para florestas 
de Tamarix (tamariscos) e Phoenix (tamareira) (oasis). As plantas 
lenhosas baixas (arbustos) tern sistema radical muito profundo, e, 
de acordo com a ligagao com o lengol freatico, apresentam folhas 
apenas periodicamente (muitas Mimosaceae) ou aparecem formas 
com folhas perenes ( Larrea sp., o arbusto de creosoto (Zygophylla- 
ceae) de norte (L. tridentata) a sul (L. divaricata) da America do 
Sul. Esses especialistas do deserto nao estao necessariamente es- 
tressados; sua presenga e consequencia da carencia de agua (do 
contrario, outras especies tambem estariam presentes). Uma forte 
rarefagao das comunidades e um ritmo fenologico ajustado regu- 
lam o balango hidrico. No estado ativo, essas plantas em parte assi- 
milam e transpiram mais do que se estivessem em regioes umidas. 
As suculentas, que vivem das suas proprias reservas de agua (as 
raizes sao relativamente superficiais), estao limitadas num primeiro 
momento as areas umidas dessas regioes secas. A maior ocorrencia 
das suculentas encontra-se nos desertos do Mexico e do Arizona, 
onde chove pouco, mas regularmente. Importantes tambem sao as 
geofitas e terofitas, as quais entram em periodo vegetativo e repro- 
dutivo rapido, bem como gramineas de crescimento vegetativo nos 
desertos arenosos (como Aristidapungens, no Saara). 

Floristicamente, essas regioes deserticas sao bastante pobres. Chama 
a atengao a presenga cosmopolita de Mimosaceae (Acacia, Prosopis, 
Cercidium), Zygophyllaceae (com folhas pinadas compostas, Larrea, 
Zygophyllum), Solanaceae (Lycium) e, sob influencia do sal, Chenopo- 
diaceae (Atriplex, Suaeda). Welwitschia miralilis (Figura 10-231) repre- 
senta uma curiosidade no deserto da Namibia. Em plantas com sucu- 
lencia caulinar, observa-se marcante convergencia entre as Cactaceae 
neotropicais e as Euphobiaceae paleotropicais; nas plantas com sucu- 
lencia foliar, constata-se uma analogia entre Agavaceae e Asphodela- 
ceae (Liliales, Aloe sp.). Tanto as Cactaceae (por exemplo, Carnegia, 
Cereus ) como as Euphorbiaceae ( Euphorbia sp.) formam indivfduos le- 
nhosos com mais de 10 m de altura. No sul da Africa, as Apocynaceae 
com sucul§ncia caulinar (Ceropegia, Stapelia, entre outras) e Aizoaceae 
com sucul§ncia foliar (Mesembryanthemum, flor-do-meio-dia; Lithops, 
pedra-viva) exibem um grande numero de especies. 



Carnegia gigantea, Deserto de Sonora (Arizona, EUA); 
material seco, a direita. 



Ferrocactus sp., Deserto Lithops sp., Africa do Sul. 

de Sonora. 
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Figura 14-13 (A) Larrea tridentata e Carnegia gigantea (B), no Deserto de Sonora, Arizona. CJatropha (Euphorbiaceae) e Opuntia, noroeste 
da Argentina. D Arvore-garrafa, Beaucairnia (Liliaceae), e cacto colunar, Cephalocereus (Cactaceae), Mexico. E, F Vegetagao arbustiva de 
suculentas, com Euphorbia canariensis, entre outras, em Tenerife, llhas Canarias. Norte do Saara, com Acacia raddiana (indicador de agua 
subterranea G) e dunas arenosas com gramineas de propagagao clonal (H). 
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14.2.7 Regioes do tipo climatico mediterraneo 
com precipitagao hibernal 



A zona limitrofe entre climas temperados e subtropicais e asso- 
ciada ao tipo climatico mediterraneo e caracteriza-se por vege¬ 
tagao perenifolia esclerofila. Essa zona climatica tern sua maior 
abrangencia na regiao do Mar Mediterraneo (MM), com zona 
analoga na California (CA) e no Chile, na regiao do Cabo (Africa 
do Sul) e na Australia meridional. 

No verao, essa zona se encontra sob agao do cinturao seco subtro¬ 
pical deslocado em diregao ao polo; no inverno, sob o clima tempe- 
rado dos ventos de oeste. A precipitagao total media anual tem va- 
lores geralmente entre 400 e 1.000 mm (com mais frequencia entre 
500-800 mm); no MM a maior parte da precipitagao ocorre entre 
novembro e fevereiro. No inverno, geadas de ate -6°C podem ocor- 
rer inclusive ao nivel do mar (no norte ate -14°C, morte de Olivei¬ 
ras na Toscana). As temperaturas estivais alcangam regularmente > 
35°C. 0 oeste do MM esta sob influencia do Atlantico, o leste (Gre- 
cia, Turquia, Levante) tem caracterfsticas continentais (precipitagao 
menor, no verao temperaturas mais altas). Ventos regionais marcam 
o clima - por exemplo, os ventos descendentes trios de leste, que 
tambem trazem chuva no verao ao norte do Adriatico (Bora) e os 
ventos quentes e secos de norte, muito fortes, no leste do MM (ete- 
sio* no alto verao), os quais representam uma contracorrente com- 
preendida como a mongao da Asia Menor/Oriente Proximo (o clima 
do MM e frequentemente caracterizado como clima do etesio). 

Alem de aluvioes, nas depressoes sao frequentes os paleosso- 
los de intemperismo. Eles pertencem ao grupo dos cambissolos ou 
luvissolos, devido a eluviagao de argila (ver 11.5.2.3), e sobre o cal- 
cario tem cor vermelha (terra rossa). Tambem sao comuns solos or- 
ganicos delgados diretamente sobre substrato rochoso (chernossolo 
rendzmico e neossolo litolico hfstico). As fendas profundas preenchi- 
das por material fino (raizes a profundidades > 20 m) sao importan- 
tes para a sobrevivencia de vegetagao durante o periodo seco. 

Folhas duras e perenes (“folhas coriaceas”) sao tipicas desse tipo 
de vegetagao. Sem uma relagao causal comprovada, essas folhas 


sao denominadas xeromorfas (= condicionadas a seca), apesar 
de as folhas escleromorfas ocorrerem em todas as zonas climati- 
cas, inclusive no Artico. Ao contrario, a esclerofilia deveria estar 
associada aqui a longa duragao das folhas, a disponibilidade de 
nutrientes (indiretamente tambem a umidade do solo) e a pressao 
de herbivoria (ver 12.6.3). Na vegetagao arbustiva da Australia Oci- 
dental, a dureza das folhas e explicada pela deficiencia de nutrientes 
(P!). Especies verdes no verao (no MM, Fraxinus ornus , Paliurus 
spina-christi, entre outras) comprovam que esse tipo de cobertu- 
ra foliar “funciona”, apesar da seca. Nas regioes mediterraneas do 
Hemisferio Norte, a vegetagao climax e de floresta perenifolia de 
carvalhos ( Quercus agrifolia na CA, Q. Ilex, entre outros, no MM). 
Devido a alta (em parte antropica) frequencia de fogo (ciclos de 
40-100 anos), as especies pirofilas de Pinus sao fortemente favore- 
cidas. Em ciclos < 40 anos, ocorre a expansao da vegetagao arbus¬ 
tiva de folhas duras (maqui no MM, chaparral na CA, matorral 
no Chile, fynbos no Cabo, Africa do Sul), o que esta associado a 
capacidade de regeneragao a partir da brotagao do caule. Proximo 
dos povoamentos, a queimada controlada e praticada em intervalos 
mais curtos durante o inverno ( prescribed burning na CA). Como 
legado floristico da vegetagao de laurofilas do Terciario (ver 14.2.8), 
o maqui e mais exuberante em locais umidos e de exposigao norte. 
Como esses locais tambem sao preferenciais para areas de cultivo, 
tem-se a falsa impressao de que o maqui e tipico de ambientes secos 
rochosos e com entulhos. Degradagao adicional leva a comunida- 
des abertas de arbustos anaes, como “garrigue” ou, com pequenos 
arbustos de forma esferica no leste do MM, phrygana (frequencia 
de fogo <10 anos ou com pastejo intensivo). 

Floristicamente, a vegetagao da regiao do tipo climatico mediter¬ 
raneo e das mais ricas da Terra. Em pouco espago, encontram-se 
inumeras especies anuais de inverno (especialmente Asteraceae, 
Fabaceae, Poaceae), geofitas (no MM, Orchidaceae, Iridaceae, Lilia- 
ceae), subarbustos perenes (no MM, Salvia) e gramineas, pequenos 
arbustos (no MM, Cistus, varias giestas, Lamiaceae, como Thymus, 
Rosmarinus ; Ericaceae em varios locais), lianas (no MM , Asparagus, 
Smilax), elementos de mata seca com cerca de 10 m, no MM, com 
Quercus, Juniperus, Laurus, Pistacia (Anacardiacea e), Arbutus (Erica¬ 
ceae), Rhamnus, Myrtus e Olea selvagem; na CA, Quercus, Adenos- 
toma (Rosaceae), Ceanothus (Rhamnaceae); Rhus (Anacardiaceae), 
Arctostaphyios (Ericaceae); no Chile, Lauraceae, como Beilschmidia 
e Persea e de novo Anacardiaceae; no Cabo, na Africa do Sul e na 
Australia ocidental Banksia, Hakea (Proteaceae) bem como Mimo- 
saceae e Ericaceae. Grande parte dos bosques de Eucalyptus da 
Australia meridional, com Leptospermum, Callistemon entre outras 
(todas Myrtaceae), tambem representa esse tipo de vegetagao. 


* N. de T. Vento local que sopra na porgao leste do Mar Mediterraneo com regu- 
laridade de maio a outubro. E um vento seco, relativamente fresco; em mar aberto Longos ciclos de regeneragao e Vida curta e taxa de reprodugao 

sopra muito forte e esta associado a circulagao de mongao asiatica. perenifolia: Quercus ilex. elevada: Ornithopus compressus, anual. 




























Tratado de Botanica de Strasburger 1101 


14 



Figura 14-14 A, B Maqui com Arbutus unedo (arbuto), Samos. C, D Garrigue com Cistus creticus, Creta. E, F Chaparral e exemplo de uma 
das varias especies de Arctostaphylos na California. G Vegetagao arbustiva esclerofila com Banksia prionotes, Australia Ocidental. H Floresta 
aberta de Eucalyptus, Australia Meridional. 
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14.2.8 Zona das florestas com lauraceas 




Bioma extenso, que no Terciario contornava toda a Terra, a zona 
das florestas com lauraceas esta hoje fragmentada e dizimada pela 
agao antropica, reduzida a pequenos relictos, embora ainda re- 
presentada em todo o mundo. Ela reune florestas perenifolias em 
regioes predominantemente sem geada e se estende das regioes 
umidas das bordas polares dos subtropicos atuais ate a zona tem- 
perada, em latitudes semelhantes as das regioes mediterraneas, 
mas sem um periodo seco tao extenso e amplitude termica compa- 
rativamente menor. Nos subtropicos, florestas com lauraceas sao 
encontradas em altitudes acima de 1.400 ate 2.000 m.* 

0 clima tipico das florestas com lauraceas e superumido com precipi- 
tagoes entre 1.000 e 2.000 mm (ate 6.000 mm). Em geral, nao ha ocor- 
rencia de geadas (minima no inverno quase sempre acima de -2°C, 
minima absoluta normal nunca inferior a -10°C), enquanto as tempe- 
raturas mensais, levando-se em consideragao a enorme amplitude lati¬ 
tudinal, superior a 25°, variam de muito frescas a subtropicais quentes. 

As temperaturas medias amenas e as altas precipitagoes pro- 
porcionam solos humicos, eventualmente ate turfosos, em geral 
cobertos por uma grossa camada de serapilheira. Um horizonte ar- 
giloso-pedregoso (material rochoso pulverizado) intemperizado e ge- 
ralmente bem desenvolvido. Os solos sao preferenciais para cultivo. 

Laurofilia e um termo abrangente, so definivel quando associado 
a uma situagao climatica especifica. Assim, alem da caracterizagao 
das folhas como “firmes, geralmente ovais e com margem lisa”, a 
palavra abrange tambem o tipo climatico supracitado, e ate mes- 
mo esse tipo de folha se enquadra apenas em determinadas co- 
munidades da zona de florestas em lauraceas. Em quase todas as 
regioes do globo, as coniferas tipicas tambem estao presentes (ver 
a seguir). As florestas laurofilas podem alcangar mais de 40 m de 
altura (coastal redwoods da California, floresta pluvial valdiviana no 
Chile, florestas de Eucalyptus nos picos do sudoeste da Australia, 


*N. de R.T. Essa familia e bem representada na mata atlantica brasileira, em 
altitudes inferiores a essas. 


floresta de Castanopsis no sudeste asiatico e florestas de Nothofa- 
gus-Dacrydium no sudoeste da Nova Zelandia). Nos relictos ainda 
conservados, as arvores nao ultrapassam os 25 m. Sao sempre matas 
muito densas, com substrato herbaceo esparso. As florestas pluviais 
costeiras das zonas de oeste sao um posto avangado da zona de ve- 
getagao temperada fresca sobre a peninsula de Olimpia, proximo a 
Seattle, EUA, e na Tasmania Ocidental, Australia. 

0 vinculo florfstico das florestas laurofilas sao representantes ances- 
trais das angiospermas, especialmente das Lauraceae e outras fami- 
lias de Laurales, mas tambem Magnoliaceae e Aquifoliaceae (com o 
genero Ilex), representadas por alta constancia mas baixa abundancia. 
Castanopsis e o genero indicador das florestas com lauraceas no su¬ 
deste asiatico; na Nova Zelandia, Tasmania e Chile dominam as espe- 
cies perenifolias de Nothofagus; na Tasmania e Chile adicionalmente 
Eucryphia, que corrobora a antiga ligagao continental do Hemisferio 
Sul; Eucalyptus em ambientes superumidos nas zonas climaticas cos¬ 
teiras do sul da Australia; na Florida, a floresta perenifolia de Quercus 
virginiana, mas la tambem com Lauraceae (Persea) e Magnoliaceae. 0 
local de origem de individuos de Citrus no sudeste asiatico enquadra- 
-se em florestas laurofilas. Os locais originais dessa Rutaceae, porem, 
nao estao conservados. Representantes de coniferas caracteristi- 
cos desse clima ameno e umido sao a Sequoia sempervirens na Ca¬ 
lifornia; Fitzroya e Araucaria no Chile; Podocarpaceae no sope das 
montanhas Draken, na Africa Meridional; Dacrydium (Podocarpaceae) 
na Nova Zelandia; Phyllocladus na Tasmania e Cryptomeria no Japao. 
A floresta de Lauraceas nas llhas Canarias e o relicto mais proximo 
da Europa Central. Laurus nobiiis no maqui mediterraneo remete ao 
passado do Terciario. No sub-bosque da floresta latifoliada pontica, 
junto ao Mar Negro (Anatolia Setentrional), as laurofilas Rhododen¬ 
dron ponticum e Prunus laurocerasus estao em casa - ambas tern boa 
aceitagao como plantas cultivadas na Europa Ocidental. As florestas 
de encosta laurofilas ao sul do teto do Himalaia (Nepal) marcam a 
antiga ligagao leste-oeste desse bioma. Muitas laurofilas ha varias de- 
cadas “rompem” os jardins da Europa Central Meridional. Na margem 
norte do Lago Maggiore (Ticino, Suiga), encontra-se uma area de flo¬ 
resta de lauraceas para protegao de Castanea com arvores de 25 m 
de canforeira (Cinnamomum), louro e palmeira-moinho-do-vento (do 
Trachycarpus sudeste asiatico). Rhododendrum ponticum se estabele- 
ceu ha muito tempo no sul da Inglaterra e Irlanda e esta se tornando 
progressivamente praga; as consequencias da introdugao de Myrica 
faya das florestas com lauraceas das Canarias (com simbiontes fixa- 
dores de N 2 ) nas matas de Metrosideros do Havai sao catastroficas. 



Floresta de bambu com 20 m Ilex canariensis (Tenerife, llhas 
de altura, Japao. Canarias). 
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Figura 14-15 A, B Floresta de lauraceas, com Persea indica, em Tenerife. C, D Floresta de lauraceas, com Castanopsis e Alnus, no Nepal, 
1.800m. E Floresta superumida de Eucalyptus, em Queensland. F Floresta pluvial valdiviana, no Chile. G Podocarpus latifolius, na floresta de 
lauraceas de Gudu (H), no sope das montanhas Draken, Africa do Sul (campo submetido a queimadas). 
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14.2.9 Florestas deciduais das zonas 
temperadas 



1 2 3 

Nagasaki (133 m) Washington (22 m) Nurnberg (320 m) 



A vegetagao tfpica das latitudes medias umidas do Hemisferio 
Norte (zona nemoral) e de florestas deciduais, estivais (no Hemis¬ 
ferio Sul apenas pequenas areas de florestas deciduais de Nothofa- 
gus). Sua maior riqueza de especies e observada no sudeste asiati- 
co (China, Coreia, Japao) e ao longo da costa oriental da America 
do Norte. O conjunto de especies da terceira maior regiao desse 
tipo de vegetagao, a Europa Central (ver 14.1.1), e comparativa- 
mente mais modesto, fato relacionado ao recorrente deslocamento 
dessas florestas durante as glaciates e em fungao da barreira dos 
Alpes e Carpatos para sua recolonizagao. 

Climaticamente, os nfveis altitudinais mais baixos desse espago 
sao caracterizados por um periodo vegetativo de 5-8 meses (dos 
quais, 4-6 meses com temperaturas medias superiores a 10°C) no 
inverno, durante um periodo de frio mais longo (< 0°C, geadas ate 
-25°C), bem como por precipitagoes maximas marcadas no verao. 
As temperaturas medias anuais situam-se geralmente entre 5 e 
15°C, a precipitagao total media anual entre 500 e 1.000 mm. 

Os solos predominantes nessa floresta sao cambissolos leve- 
mente acidos com horizontes de espessura variavel. 0 material de 
origem e geralmente o loess. As variantes de solos profundos foram 
quase sem excegao transformados em areas de cultivo, de modo 
que as florestas desse tipo encontram-se atualmente em solos 
marginais para sua ocorrencia (chernossolo rendzinico e neosso- 
lo litolico histico). Grande parte das florestas latifoliadas do leste 
da America do Norte, por razoes economicas, situam-se hoje sobre 
solos onde ha 150-100 anos se praticava agricultura. As folhas que 
caem a cada ano levam geralmente entre 1 e 1,5 (2) anos para se- 
rem completamente decompostas, razao pela qual a formagao de 
humus (bruto) e rara (excegao sao os solos acidos onde dominam 
Quercus e Castanea ); em contrapartida, a formagao de depositos de 
mull e moder e tfpica. 

As florestas latifoliadas temperadas frias tern, em seu estagio ma- 
duro, 30 a 35 m de altura e quantidade de luz relativa (LAI em 


torno de 5), razao pela qual ocorre no sub-bosque uma variada 
flora arbustiva e herbacea. Tambem aparecem algumas especies 
perenifolias, como de Ilex, genero que ocorre em quase todas as 
regioes de florestas deciduais do globo. A flora junto ao solo da 
floresta e, em grande parte, ativa na primavera (muitas geofitas), 
isto e, o ciclo de vida e geralmente concluido quando a vegeta¬ 
gao arbustiva e arborea completa sua folhagem. Uma excegao 
sao as florestas latifoliadas do sudeste asiatico com sub-bosque 
de bambu, o qual pode ser tao denso, que outras especies nao 
conseguem se estabelecer. Para as plantulas de arvores lenhosas, 
ficar anualmente enterrada por uma media de cinco camadas de 
folhas no primeiro ano e um importante desafio a sobrevivencia. 
Por isso, as arvores da sucessao tardia tern, muitas vezes, semen- 
tes grandes (plantulas robustas). Cerca da metade das especies 
sao polinizadas pelo vento. A brotagao e mais claramente a perda 
das folhas (que permite a essas florestas contornar a pressao da 
geada e da neve) sao governadas pelo fotoperiodo, o que minimi- 
za o efeito das geadas tardias e precoces. 

Do ponto de vista global, o genero Quercus e individualmente o mais 
importante e mais rico em especies. Em todas as regioes de flores¬ 
tas latifoliadas, tambem estao presentes representantes dos gene- 
ros Acer, Fagus, Tilia, Betula e Prunus. Na America Oriental ocorre 
adicionalmente uma serie de generos ausentes na Europa, como, 
Carya (nogueira, Juglandaceae), Liriodendron (tulipeira, Magnolia- 
ceae), Liquidambar (Hamameliaceae), Diospyros (genero do caqui, 
Ebenaceae). Na Asia Oriental, principalmente no centra e no norte 
da China, ocorrem todos os generos presentes na Europa, mas com 
numero de especies nitidamente superior. Muitas das especies de 
arvores e arbustos ornamentais cultivadas na Europa, como tam¬ 
bem as 200 especies de azaleia (especie de Rhododendron, verdes 
no verao) tern origem nessas florestas da Asia Oriental. Caso ocor- 
ram confferas, elas sao quase sempre especies de Pin us, em regioes 
muito secas tambem Juniperus (nordeste da China). As semelhangas 
entre essas tres grandes regioes de florestas latifoliadas tambem se 
manifestam nos generos, os quais na Europa sao nativos apenas no 
sudeste, como Aesculus e Platanus. Tambem as hidrofilas Salix, Al- 
nus e Populus sao tipicas das tres regioes. As areas de distribuigao 
da Asia Oriental e da Europa estao ligadas por uma estreita faixa de 
florestas montanas, similares em nfvel de genero, com aquelas aos 
pes das encostas meridionais do Himalaia, Hindukush e Caucaso 
(no Nepal, entre 2.300 e 2.800 m de altitude com Carpinus, Acer, 
Betula). 



Liriodendron tulpifera (Carolina do Fagus sylvatica (Europa, polinizada 
Norte, polinizada por insetos). pelo vento). 



Sub-bosque com bambu, Plantulas de faia rompem a camada 

na floresta decidual montana de serapilheira. 
no Nepal, 2.600 m. 
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Figura 14-16 A, B Floresta de carvalho e nogueira na Carolina do Norte. C, D Floresta latifoliada com Nothofagus alpina, na regiao central do 
Chile. E, F Floresta latifoliada com kiwi silvestre (Actinidia), em Sechuan, na China Ocidental. G, H Floresta de carvalhos e faias, com Anemone 
nemorosa na Europa Central. 
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14.2.10 Florestas montanas das zonas 
temperadas 



1 2 3 

Abelboden (1.320 m) Miyaluo (2.765 m) Sugarloaf, Niwot 



min media max 1.308 

min media max 

857 

min media 

max 537 

-26,4 5,2 32,2 mm 

-16,0 6,5 31,2 

mm 

-33,0 6,0 

33,9 mm 


Como segundo grupo de biomas de montanha (orobiomas) 
serao tratados aqui e no proximo capitulo, ao lado dos ja apre- 
sentados tropicais e subtropicais (ver 14.2 2/3), os temperados 
(incluindo as areas marginais das porgoes elevadas mediterra- 
neas). As florestas montanas das zonas temperadas, de acordo 
com a latitude e proximidade dos oceanos, estao localizadas 
entre 1.000-1.500 e 2.000-3.500 m de altitude. Elas nao sao 
tao importantes do ponto de vista da extensao, mas abrigam 
uma flora muito rica: florestas mistas latifoliadas e de coni- 
feras nos locais baixos e florestas de coniferas nos sitios mais 
elevados. 

Como zona de transigao das terras baixas temperadas (ver 14.2.9 
e 14.2.12) para o clima temperado-alpino (ver 14.2.11) e diante do 
amplo espectro latitudinal de temperado quente a temperado frio, 
de oceanico a continental e pela diferenga altimetrica de 1.000- 
2.000 m, fica diffcil fazer uma caracterizagao climatica. Com poucas 
excegoes continentals, essas florestas tern em comum a disponibili- 
dade hidrica abundante e temperaturas nas estagoes intermediarias 
entre 7 e 12°C (comparar o perfodo de crescimento nas terras bai¬ 
xas com 12— 18°C). 0 perfodo de crescimento dura de 3 a 6 meses, 
os invernos sao geralmente abundantes em neve e frios (devido a 
inversoes termicas em regioes continentals, mas nao necessaria- 
mente mais frias que nos vales), com a possibilidade de geadas du¬ 
rante 6-12 meses, de acordo com a altitude. 

Com o aumento da altitude, os solos sao mais humicos e acidos. 
A tendencia vai de cambissolos nos locais mais baixos para espo- 
dossolos em locais mais altos, onde os ultimos estao confinados 
a locais mais umidos e temperados frios. Depositos espessos de 
serapilheira e humus bruto sao tipicos em locais elevados. 

O espectro de especies dessas florestas montanas e enor- 
memente variado. As sequoias da California ( Sequoiadendron 
giganteum , arvores gigantes com tronco de 7 m de diametro, 
100 m de altura e idade de 2.000 anos, a cerca de 1.500 m de 


altitude) pertencem ao grupo das maiores arvores da Terra. A 
tambem nativa de la (do lado seco interior da Sierra Nevada), 
Pinus aristata (bristlecone pine, 3.500 m de altitude; parente pro¬ 
ximo de R longeva ), e provavelmente a arvore viva mais antiga. 
A regeneragao a partir de partes do proprio caule e pela brota- 
gao do caule provoca discussao entre geneticistas sobre arvores 
“mais velhas”. Florestas dominadas por Abies, Picea e Pinus sao 
encontradas em todas as montanhas do Holartico. No noroeste 
dos EUA (Monte Rainier) e regionalmente nos umidos limites 
florestais do nordeste asiatico (Monte Fuji), domina o genero 
Tsuga (cicuta) extinto na Europa durante as glaciagoes. Nas zo¬ 
nas secas, alem delas, ocorrem florestas montanas com Junipe- 
rus e Cupressus (Cascades, Atlas e locais elevados da regiao do 
Mediterraneo, Karakorum, Tibete). Nos niveis temperado mon- 
tanos do Hemisferio Sul, as coniferas sao raras ( Phyllocladus e 
Arthorataxis na Tasmania e representantes de Podocarpus na 
Australia meridional, Austrocedrus no Chile). Generos de folhas 
largas nas florestas montanas holarticas sao Betula, Sorbus, Al- 
nus e Populus, na Asia, tambem Crataegus, no Hemisferio Sul 
no entorno antartico Nothofagus (perenifolias e deciduais); na 
Australia, especies de Eucalyptus resistentes a geada. O Eucalyp¬ 
tus renans (do ingles mountain ash) pertence as maiores arvores 
da Terra (> 110 m) e ocorre no nivel montano da encosta sul das 
Montanhas Nevadas. 

As florestas montanas sao de importancia enorme para a conserva- 
gao das regioes de terras baixas, pois evitam a erosao de encostas 
fngremes e protege das avalanches com muita neve vindas de luga- 
res mais altos. Em muitos lugares, o limite superior das florestas 
recuou para altitudes mais baixas (ver 14.2.2) devido a utilizagao 
de lenha e da ampliagao das areas de pastejo. Seu limite superior 
natural de distribuigao alcanga florestas montanas temperadas de 
cerca de 6-7°C (exceto encostas com substrato solto ou sem ele, 
faixas de avalanches e regioes extremamente oceanicas com limite 
das florestas bastante recuado em altitude). Diante da grande varia- 
bilidade das temperaturas de inverno no limite das florestas ao re- 
dor do globo, elas nao tern papel decisivo. Outros fatores climaticos 
podem modificar localmente o limite superior das florestas monta¬ 
nas (± 100 m de diferenga da altitude correspondente a isoterma 
da estagao de 6-7°C). A forma de vida arborea esta intimamente 
vinculada ao macroclima, razao pela qual a partir dessa tempera- 
tura limite (aparentemente geral) ocorre apenas o crescimento de 
plantas baixas as quais geram seu proprio (mais quente) microclima 
(ver 14.2.11). 



Floresta montana na California: Sequoiadendron giganteum 
(sequoia, esquerda), 1.500 m, e Pinus aristata {bristlecone pine), 
3.350 m. 
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Figura 14-17 0 nfvel superior da floresta montana, A na Australia, Montanhas Nevadas, 1.900 m, com Eucalyptus pauciflora e B nos Alpes, 
Tirol, 1.950 m, com Pinus cembra. C, D Floresta montana mista, Suiga Central, 1.200 m, com Fagus, Acer, Abies e Picea. E Floresta montana 
na Tasmania, 1.100 m, com Nothofagus, Eucalyptus, Arthrotaxis e rosetas gigantes de Richea (Ericaceae). F Floresta montana no Cazaquistao, 
Tien-Shan, 1.900 m, com Picea schrenkiana como tambem Sorbus, Crataegus e Populus. Florestas montanas no Chile (38°S) G Nothofagus 
com substrato de bambu, 1.850 m, H Araucaria araucaria, 1.400 m. 
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14.2.11 Vegeta 9 ao alpina das montanhas 
(altas) temperadas 



1 2 3 

St. Bernhard (2.475 m) Cordilheira Niwot Pamirski Post (3.640 m) 



min 

media 

max 2.140 

min media 

max 993 

min media max 59 

-28,0 

-1,7 

21,1 mm 

-24,4 -4,1 

15,1 mm 

-0,9 - mm 


Com cerca de 3% da superficie, a flora das montanhas acima do 
limite natural das florestas responde por cerca de 4% das especies 
de plantas florfferas. Grandes sistemas montanhosos das zonas 
temperadas sao as Montanhas Rochosas, a Sierra Nevada na Ca¬ 
lifornia e Cascades no noroeste dos EUA, os Alpes, os Carpatos, 
o Caucaso, porgoes setentrionais da Hindukusch e Himalaia e 
seus derivados ate a Coreia, as montanhas da Asia Central, as 
montanhas japonesas, os Andes ao sul dos 35°S, as Montanhas 
Draken na Africa do Sul, as Montanhas Nevadas na Australia, as 
Montanhas Cradle na Tasmania e os Alpes da Nova Zelandia, no 
total, a metade dos ambientes alpinos do globo. O termo “alpino” 
usado em todo o globo, do ponto de vista fitogeografico como 
“acima da linha da floresta”, distingue-se do uso popular que tern 
o sentido de “nas montanhas”. 

Durante o curto perfodo vegetativo (6-16 semanas) junto a super- 
ffcie ou na regiao dos meristemas subterraneos, os valores medios 
de temperatura situam-se entre 5 e 10°C, com valores medios ao 
meio-dia, sob condigoes de bom tempo, em torno dos 20°C. A situa- 
gao climatica critica nao e ilustrada por dados de estagoes meteoro- 
logicas convencionais. Devido ao pequeno crescimento e a forma de 
vida compacta, essa vegetagao esta livre do frio pelo menos durante 
o perfodo diurno (queda morfologica para o calor de radiagao). Em 
todos os lugares em que foi cuidadosamente medida, comprovou- 
-se a inexistencia de falta de agua das plantas alpinas; mesmo no 
Pamir e em porgoes dos Andes meridionais, meteorologicamente 
muito secos (camadas rochosas de deposigao do substrato muito 
delgadas sao excegoes localizadas). Os totais de precipitagao (as- 
sim como valores anuais medios de temperatura) sao para a vida 
em si nessa zona pouco determinantes, pois englobam os longos 
perfodos de inatividade devido ao frio. Pelo derretimento da neve na 
primavera e pelas chuvas no verao, a precipitagao do ano inteiro fica 
de fato disponfvel no curto perfodo vegetativo. 


Na parte inferior do nfvel alpino (em especial sob pequenos 
arbustos e gramfneas cespitosas) dominam os solos muito humicos 
que tern sua decomposigao retardada, apresentando com frequen¬ 
ce espessas camadas de deposito de humus bruto. 0 ressecamen- 
to do solo na superffcie pode interromper periodicamente o proces- 
so de mineralizagao e dificultar a oferta de nutrientes. Com altitude 
crescente, sao mais frequentes os solos pouco desenvolvidos e nao 
estruturados. Os processos criogenicos e, em alguns lugares, os 
processos mecanicos de formagao do solo sao importantes. Depo¬ 
sits de entulhos em resfduos nos fundos de vale abrigam inespera- 
damente muita umidade. A estabilidade do solo, e em decorrencia a 
seguranga nas regioes de fundo de vale, sao decisivamente garanti- 
das pela cobertura vegetal alpina. 

A vegetagao alpina (incluindo aqui tambem a vegetagao niveal e 
subniveal), por definigao, nao possui arvores e e constituida prin- 
cipalmente de 1) subarbustos; 2) graminoides com crescimento 
clonal (gramineas e ciperaceas); 3) plantas herbaceas perenes, mui- 
tas delas tambem de crescimento clonal, que formam rosetas; 4) 
plantas em almofada em sentido amplo (tapete, almofada plana, 
almofada hemisferica) e 5) criptogamas (especialmente musgos e 
liquens). As rosetas e criptogamas possuem a mais alta diversidade 
de especies. As geofitas e as plantas anuais sao raras ou inexistem 
(exceto na fronteira com areas subtropicais ou mediterraneas). A 
adaptagao morfologica, fisiologica e do ritmo fenologico e tal que 
a produtividade de uma vegetagao alpina de cobertura continua, 
por mes de crescimento ativo, corresponde ao observado em todos 
os demais ambientes umidos, inclusive ao das terras baixas tropi- 
cais (Figura 12-39). A duragao do tempo de crescimento ativo e a 
unica limitagao real para a produtividade, razao pela qual plantas 
adaptadas a essas condigoes de vida nao sao necessariamente mais 
“estressadas” do que plantas em outros ambientes. Durante a dor- 
mencia hibernal, as geadas sao inofensivas. Criticas sao as geadas 
tardias do inicio do verao e as geadas precoces no outono, as quais 
nunca serao de fato perigosas, mas podem provocar a perda parcial 
de folhas ou a perda de uma geragao de sementes. O crescimento 
vegetativo (clonal) e muito comum. 

As famflias mais significativas da zona alpina temperada sao 
Asteraceae, Poaceae, Cyperaceae, Caryophyllaceae, Ericaceae, 
Gentianaceae, Rosaceae e Ranunculaceae. Em geral, as primeiras 
quatro correspondem a mais de 50% da flora local. Importantes 
regionalmente sao Saxifragaceae, Primulaceae, Campanulaceae, 
Polygonaceae e Scrophulariaceae. As cadeias montanhosas - assim 
como as ilhas no mar - sao ricas em especies endemicas (locais), 
pois concentram-se em grande parte isoladas. Nos Alpes existem 
aproximadamente 650 especies de plantas florfferas, com enfase 
em especies alpinas, das quais 150 alcangam mais de 3.000 m. 0 
recorde de altitude e de Saussurea gnaphalodes com 6.400 m na 
regiao do Everest. 



Carex curvula (ciperacea encur- 
vada), Alpes, 2.500 m. A parte 
seca da extremidade das folhas e 
a parte restante do ultimo de 
muitos anos de crescimento basal 
destas folhas. 


Saxifraga oppositifolia, Alpes, 

3.000 m. As inflorescences “pre-fa- 
bricadas” no ano anterior aparecem 
imediatamente apos o derretimento 
da neve. 
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Figura 14-18 A Plantas em almofada: Silene acaulis, Alpes centrais, 2.600 m. B Subarbustos: Rhododendron ferrugineum, Alpes centrais, 
2.100 m. C Campo de altitude com pe-de-leao (Leontopodium) e “heliboro” (1 /eratrum), Sechuan, China, 3.400 m. D Campo de altitude nas 
Montanhas Nevadas, 2.100 m, Australia, com Craspedia sp. E Urzal com gramfneas, Montanhas Draken, 3.050 m, Africa do Sul. F Comunida- 
des de subarbustos, Montanhas Cradle, 1.600 m, Tasmania. G Campo de altitude com Kobresia, Niwot Ridge, Montanhas Rochosas, 3.600 m. 
H Urzal de altitude com Pin us pumila, Monte Nurikura, 2.800 m, Japao. 
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14.2.12 Estepes e pradarias 



1 2 3 

Qiqihar (350 m) Jordan (815 m) Achtuba (5 m) 


°C 

20 

0 

-20 



Nas regioes continentais da zona temperada formam-se campos 
gigantescos, cujos ecossistemas, alem do clima regional, tambem ti- 
veram influencia dos ungulados, do fogo e parcialmente do homem 
na sua formagao. Ao lado das estepes euroasiaticas e das pradarias 
norte-americanas (e da vegetagao das Grandes Planicies), sao en- 
contradas formas analogas dessas formates vegetais tambem na 
Argentina (Pampa), na Africa Meridional e na montanhas dos Atlas 
(Marrocos) com clima temperado quente, na Australia temperada e 
nas encostas de barlavento das montanhas no sul da Nova Zelandia. 

Dados climaticos anuais (valores medios e totais) dizem muito pouco 
sobre as condigoes de vida nesse ambiente. No interior das grandes 
massas continentais do Hemisferio Norte entre as latitudes de 35 e 
55°N, os invernos sao em parte extremamente trios (ate -50°C), os 
veroes em parte extremamente quentes (frequentemente > 40°C). A 
umidade do solo durante o periodo de crescimento resulta essencial- 
mente do derretimento da neve do inverno, das chuvas predominan- 
tes na primavera e, nos locais mais umidos, das chuvas convectivas 
no verao (totais medios anuais entre 250 e 500 mm). 

Os solos baseiam-se principalmente em loess, loess argilo- 
so ou areia e costumam ser muito profundos. Como boa parte da 
produgao primaria fica no solo (nos campos mais de 2/3), surgem 
perfis humicos profundos muitas vezes de cor escura (chernossolo). 
Roedores fossoriais (hamster, cao-da-pradaria) provocam uma mis- 
tura dos horizontes do solo. 

Genericamente, pode-se distinguir nessa zona climatica quatro 
tipos de vegetagao: 1) cobertura vegetal de gramineas com al- 
tura inferior a 50 cm: pradaria baixa, estepe tipica, estepe de 
planalto da Mongolia (ambientes mais secos e frios); 2) cobertu¬ 
ra vegetal de campo com altura superior aim: comunidade de 
gramineas gigantes, pradaria alta, pampa, “pradaria” sul-afri- 
cana (ambientes umidos e climaticamente amenos); 3) estepe de 
Artemisia , onde esse genero e dominante ou a cobertura e de ar- 
bustos anoes de Artemisia completamente lignificados (artemi- 
sias; regioes especialmente frias nas Grandes Planicies da Ame¬ 


rica do Norte e na Asia Central); em locais elevados do Oriente 
Medio e do Oriente Proximo sao substituidos por 4) formagoes 
em “almofada espinhosas” ( Astragalus, Acantholimon, Noaca). 
Muitas dessas regioes continentais, encontram-se em locais ele¬ 
vados, o que explica as temperaturas baixas mesmo em medias 
latitudes. A pradaria baixa de Wyoming e Montana e as Grandes 
Planicies estao a cerca de 2.000 m de altitude, a estepe da Mon¬ 
golia a cerca de 2.500 m, as estepes na Africa do Sul temperada 
(oeste das montanhas Draken) encontram-se a 1.600 m. Devido 
as boas condigoes de solo e ao clima propicio ao cultivo de cere- 
ais e a criagao de gado (“oeste selvagem”), as estepes e pradarias 
naturais praticamente desapareceram. O pastejo por ungulados, 
mesmo os nativos, e um fator importante (manadas de bisoes). 
Os campos continentais, em parte, seriam do ponto de vista cli- 
matico florestas potenciais (locais com total pluviometrico anual 
> 400 mm), mas, como na savana, o fogo oriundo de relampagos 
impede o crescimento das arvores. Os meristemas das gramine- 
as estao protegidos a varios centimetros abaixo da superficie do 
solo. As consequencias da influencia dos ungulados nao e tao 
clara quanto na savana. Comunidades de gramineas, como na 
pradaria alta e no pampa, podem, por concorrencia, impedir o 
crescimento de arvores. 

0 genero caracteristico da estepe, em parte tambem da pradaria 
baixa, e Stipa (flexilha). Stipa e um relicto de ambientes pobres em 
precipitagao e frios do Oriente Proximo das epocas de congelamen- 
to durante as glaciagoes hoje ainda em locais secos da Europa Cen¬ 
tral (Kaiserstuhl, Wallis, Vintschgau, Wachau); na regiao panonica 
encontram-se os sentinelas ocidentais. Stipa tenacissima, o esparto, 
domina o planalto dos Atlas. Na pradaria baixa, Bouteloua gracilis 
(grama-azul) e particularmente importante. A pradaria alta ameri- 
cana e dominada por especies de gramineas C 4 do genero Andro- 
pogon, Sorghastrum, entre outras (regiao centro-sul da America do 
Norte, tfpico no Kansas, com dicotiledoneas atrativas acompanhan- 
tes, como Echinacea e Rudbeckia), Hyparrhenia e Pennisetum domi- 
nam na Africa do Sul e Cortaderia no pampa da Argentina. Artemisia 
tridentata domina grandes partes do oeste da America do Norte, A. 
sieberi domina os campos das porgoes mais secas da Asia central. 
As regioes secas continentais do Oriente Proximo tambem sao o 
ambiente natural do trigo, da cevada e do centeio; as regioes limi- 
trofes submontanas meridionais da estepe da Asia Central, o am¬ 
biente natural de frutfferas lenhosas da familia das Rosaceae (maga, 
damasco; Alma Ata - hoje Almati - a cidade das magas). 



Cortaderia (capim-do-pampa), exemplo de graminea de grande 
porte, Argentina. 
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Figura 14-19 A Estepe de altitude com Stipa e Leontopodium, Tien Shan, 2.500 m, Asia Central. B Pradaria baixa no Wyoming, 2.000 m. 
C, D Pradaria alta no Missouri, 500 m, com Rudbeckia. E Estepe de Artemisia terra alba, 800 m, Cazaquistao. F Estepe patagonica (500 m 
de altitude) com Mulinum spinosum (Apiaceae) e Stipa speciosa (Fotografia segundo O. Sala). G Estepe de Artemisia tridentata, 2.300 m em 
Nevada. H Campos de esparto, Montanhas Atlas, 1.500 m. 
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14.2.13 Desertos das zonas temperadas 



1 2 3 

Reno (1.340 m) Maquinchao (888 m) Tunhuang (1.100 m) 





: / 2 \: 







min media max 180 

-28,3 10,3 41,1 mm 

min media max 152 

-24,5 9,6 37,5 mm 


min media max 45 

-27,6 10,9 - mm 


Na zona temperada, tambem existem desertos e semidesertos. 
O clima de inverno com geada e verao sem chuva, via de regra 
reforgado pela salinizagao dos solos, cria condigoes de vida ex- 
tremas na mesma latitude em que, sob clima oceanico, crescem 
as florestas de carvalho. Os limites com as regioes secas subtropi¬ 
cal sao continuos. O Deserto de Mojave e tratado aqui pelos in- 
vernos frios decorrentes de sua posigao altitudinal. Por ser uma 
depress ao abaixo do nivel do mar, o Vale da Morte no nordeste 
da California e no verao o local mais quente da Terra; as encostas 
de seu vale, entretanto, sao temperadas, isto e, uma regiao de- 
sertica com inverno frio. A vegetagao em torno do Mar Caspio 
corresponde a esse grande lago salgado. Semidesertos tempera- 
dos tambem sao encontrados nas depressoes da Asia Central, em 
Gobi e em alguns vales interiores do Hindukusch e no leste do 
Himalaia; no Hemisferio Sul, na Patagonia, como tambem no sul 
da Australia. 

Quanto a temperatura, o clima dessa zona e muito parecido com 
o dos campos continentals (ver 14.2.12), porem com maximas su- 
periores no verao. A precipitagao e inferior a 250 mm (no Deserto 
Takla-Matan, na Asia Central, menos que 60 mm, no de Gobi, menos 
que 100 mm). Os solos sao, como habitual em locais secos, pouco 
desenvolvidos. Onde a salinizagao esta presente, resultam solos 
salicos ou haplicos ou ainda sudicos (solonets, ver 11.5.2.3), extre- 
mamente basicos. Por meio do enriquecimento de sodio, podem 
resultar camadas duras e impermeaveis que impedem a penetragao 
das raizes. Salinizagao ou enriquecimento de sodio ocorrem sem- 
pre que a evaporagao (pelo aumento de umidade do solo) superar 
a precipitagao. 

A vegetagao dessas regioes aridas e semiaridas com inverno frio 
alcanga desde areas relativamente ricas em especies e formas de 
vida, como no Deserto de Mojave, EUA, ou no sul da Austra¬ 


lia, ate ilhas edaficamente secas (areia) com cobertura monoes- 
pecifica de halofitas suculentas. Com raras excegoes (como em 
encostas), a salinizagao do solo sempre exerce influencia. Do 
ponto de vista da superficie ocupada, a maior parte dessa zona 
e dominado por halofitas. O Mojave e famoso pelas suas rosetas 
arboreas semissuculentas de Yuca brevifolia , mas tern tambem 
um conjunto de Opuntia rico e resistente a geada, arbustos anoes 
e uma flora de gramineas e ervas anuais. Os vales das superficies 
elevadas do nucleo do Vale da Morte, extremamente quentes no 
verao (maxima absoluta de 56°C a sombra, diariamente acima de 
45°C), sao dominados por arbustos de Atriplex (secregoes salinas 
tornam as folhas brancas e refletivas). Muitas especies possuem, 
pela mesma razao, folhas pilosas e esbranquigadas (como a As- 
teraceae Enceliafarinosa). Como nas regioes costeiras, a vegeta¬ 
gao do entorno de depressoes salinas possui tolerancia gradual a 
salinidade. Assim, a flora subarbustiva relativamente tolerante a 
salinidade e rica em Asteraceae restringe-se ao entorno do gran¬ 
de lago salgado (Utah; situagao parecida no Mar Caspio e no Mar 
Aral), onde o sal cristalino esta sobre a superficie, um dos lugares 
mais inospitos do globo, e e dominada por Suaeda depressa (rota 
metabolica CAM, excregoes salinas ativas, pressao osmotica do 
suco celular ate 7 Mpa). Solos gipsiferos, como os dos desertos 
da Asia Central, nao sao quimicamente tao agressivos (mas com 
pH 11), mas impedem a passagem para a agua subterranea. Ape- 
nas esporadicamente uma planta consegue penetrar essa camada 
impermeavel que esta a 1-2 m de profundidade. A vegetagao des¬ 
sa zona e composta predominantemente de pequenos arbustos 
parcialmente lenhosos (embora “matas” de Haloxylon no Lago 
Balkasch alcancem 12 m de altura, a maior parte nao ultrapassa 
3 m). Representantes da Europa Central na vegetagao halofita da 
estepe salina encontram-se na planicie panonica (vide margem 
oriental do Lago Neusiedler). 

Floristicamente, esse e o zonobioma mais simples, onde apenas 
uma familia domina: a Chenopodiaceae (Atriplex, Suaeda, Salicor- 
nia, entre outras). Regionalmente, tern importancia os representan¬ 
tes de Zygophyllaceae, Solanaceae, Polygonaceae e Asteraceae. 
Fora das regioes salinizadas, a flora e mais rica e, em ambientes 
mais quentes, o espectro e similar ao de algumas regioes secas sub¬ 
tropical (ver 14.2.6). 
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Figura 14-20 A, B Grande lago salgado (Utah) com Suaeda depressa. C Deserto de Mojave (California) com Yucca brevifolia. D Deserto com 
Atriplex, na borda do Vale da Morte, Nevada. E, F Vegetagao arbustiva com Haloxylon aphylla no Lago Balkash, Asia Central. G, H Desertos 
rochoso e arenoso com Ephedra e Aristida, no Cazaquistao. 
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14.2.14 Florestas boreais 



1 2 3 

Ostersund (328 m) Saskatoon (501 m) Omsk (80 m) 


°C 

20 

0 

-20 


mm 

media 

max 

496 

mfn 

media 

max 
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mfn 

media 

max 309 

-41,0 

2,4 

33,5 

mm 

-47,8 

2,0 

40,0 

mm 

-48,9 

0,1 

40,0 mm 



O conceito de “boreal”, ou “ao norte” da zona temperada, abrange 
um largo cinturao florestal dominado por conifer as, envolvendo 
toda a regiao holartica (taiga). Sao as regioes florestais do norte 
da Europa (Escandinavia, norte da Russia e Siberia), Canada e 
Alasca, chegando ate o Circulo Polar e em alguns lugares niti- 
damente ultrapassando-o (no leste da Siberia, ate praticamente 
os 73° N). 

Nessa zona, tambem existem fortes gradientes de umidade, desde 
as proximas aos oceanos ate o interior continental, mas, em fun¬ 
gao do curto perfodo vegetativo (3-5 meses) e das temperaturas 
geralmente baixas, a umidade raramente e um fator limitante. Tem¬ 
peraturas muito baixas no inverno (de ate -70°C na Siberia) nao 
parecem indicar que o verao pode ser quente e abafado. 

Os solos vao desde cambissolos ricos em materia organica 
parcialmente decomposta, passando por espodossolos (solos pa- 
lidos com camada lixiviada), ate os solos turfosos ou solos pouco 
desenvolvidos, como chernossolos rendzfnico e neossolos litolicos 
hfsticos. Tambem neossolos quartzarenicos (areia) sao ocupados 
pela floresta. A lenta decomposigao das folhas das confferas fomen- 
ta a acidificagao do solo. Permafrost no solo exclui cobertura flores¬ 
tal continua, mas isso esta associado a uma troca entre a floresta e 
temperatura do solo. Ao fechar o dossel da floresta, devido ao der- 
retimento do permafrost, cai a temperatura do solo (a radiagao solar 
nao mais alcanga o solo para aquece-lo) e o permafrost retorna, as 
arvores com isso perecem, e assim o Sol pode novamente aquecer 
o solo e assim sucessivamente. Poucos centfmetros de diferenga de 
altura do lengol freatico podem ser decisivos ao estabelecimento 
de floresta no local. Em fungao disso, pequenas diferengas topogra- 
ficas sao visualmente realgadas (em solos encharcados a floresta 
tambem nao cresce). 

As fortes geadas hibernais excluem a maioria dos generos de 
latifoliadas das florestas boreais. Entretanto, e marcante que 
justamente nos locais extremamente frios o laricio, pinhei- 
ro estival, se torna dominante, formando as vezes comunida- 
des monoespecificas. A floresta boreal tipica e mais aberta do 


que a floresta temperada, pois esta cheia de troncos de madei- 
ra caidos e de arvores mortas ha decadas e ainda em pe, sob 
um ciclo natural de desenvolvimento (200-300 anos) em que o 
fogo tern papel importante. Nas ultimas decadas, em fungao do 
aquecimento global, aumentou sensivelmente a frequencia de 
queimadas na taiga canadense. Em diregao ao limite polar das 
florestas, a forma das arvores fica mais pontiaguda e o espaga- 
mento entre elas maior. No limite das florestas propriamente 
dito, as coniferas sao regionalmente substituidas por betulas 
de pequeno porte (tundra da floresta de betulas). As coniferas 
frequentemente sao delgadas e possuem galhos ate junto ao 
solo, o que, em terreno piano e com maior distancia entre as 
arvores, garante bom aproveitamento da luz, diminui o peso 
da neve e contribui positivamente para levar mais calor ao solo 
(e por decorrencia as raizes). Grossas camadas de musgos no 
substrato podem funcionar como uma armadilha de nutrientes, 
provocando “inanigao” a floresta (efeito favoravel do fogo de 
superficie). A ectomicorriza (cogumelo-de-chapeu) contribui 
muito para a nutrigao das arvores. O aparecimento de plantas 
jovens e regionalmente muito influenciado pela pressao de pas¬ 
te; o no inverno. A enorme extensao dessas florestas as torna 
um importante fator climatico, pois seu menor albedo (refle- 
xao) absorve muito mais radiagao do que locais sem floresta 
com superficie branca no inverno. Adicionalmente, elas arma- 
zenam muito carbono nos troncos de suas arvores e no humus. 
Quarenta por cento de toda a madeira utilizada globalmente na 
fabricagao de papel tern origem nessas florestas, razao pela qual 
estao extremamente ameagadas. 

Os generos dominantes nessas florestas boreais sao Picea , Pinus, 
Abies, regionalmente tambem Larix. Ao norte da Escandinavia, 
Pinus sylvestris domina no oeste, mas no leste da Finlandia ja 
comega a enorme area de Picea obovata (relacionada a P. abies, 
com pinhas menores). Na America do Norte, Picea glauca tern 
papel similar. Abies balsamea corresponde na America do Norte 
a A. sibirica na Siberia. Sobre solos pobres geralmente se esta- 
belece Pinus. Larix e dominante principalmente no leste da Sibe¬ 
ria (“taiga clara”, L. dahurica, entre outras; seu correspondente 
na America do Norte e L. iariciana). Betula, Populus (P. tremula 
(choupo-tremedor), na Europa; P. tremuloides, choupo ou alamo, 
na America do Norte), especies de Betula, Saiix e Sorbus sao as 
principais nao coniferas acompanhantes. Ao lado de musgos e 
liquens, pequenos arbustos, geralmente do genero Vaccinium, 
dominam no sub-bosque. 



Picea obovata, leste da Finlandia. Tapete de musgos (aqui Polytricum) 
competem por nutrientes com 
as arvores. 



0 pastejo (aqui por alee) pode Fungo formador de micorriza e 
pressionar a mata. estrato herbaceo com subarbustos. 
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Figura 14-21 A Floresta boreal tfpica, com Picea obovata (nordeste da Finlandia). B De acordo com o relevo, se estabelecem florestas ou 
turfeiras (norte da Suecia). C, D, F Floresta boreal de betulas e area desbastada para pastejo. E Corredores arbustivos exuberantes de talos. 
G Liquens “arbustivos” H Floresta seca mista de Pinus-Betula. 





14 


1116 Bresinsky & Cols. 


14.2.15 Vegeta 9 ao subartica e artica 



1 2 3 

Kautokeina (308 m) Aklavik (9 m) Nordvik (31 m) 



mm 

media max 

381 

mm 

media 

max 

247 

mfn 

media max 110 

-46,6 

-3,1 

mm 

-52,2 

-9,0 

30,6 

mm 

-50,4 

-14,1 - mm 


Enquanto a Antartica possui apenas duas especies nativas em 
uma area mfima livre de gelo, o cinturao de vegetagao circumpo¬ 
lar do Hemisferio Norte, ao norte do limite das florestas, ocupa 
5% da superficie da Terra e e espago de vida para cerca de 1.000 
especies de angiospermas. A cobertura vegetal continua no su- 
bartico e denominada de tundra (entre 62 e 75°N na Europa e na 
Groenlandia; devido a influencia da Deriva do Atlantico Norte 
(Corrente do Golfo), situa-se cerca de 5-8° de latitude mais ao 
norte do que na costa leste da America do Norte. O termo tern 
origem do finlandes “tunturi” usado para denominar terreno on- 
dulado sem arvores. Em latitudes mais elevadas, a vegetagao e 
fortemente fragmentada e limitada a micro-habitats favoraveis 
(ate 83°N). 

0 clima dos ambientes articos e marcado por um curto periodo de 
crescimento (6-16 semanas) e grande parte do tempo com luz do dia 
por 24 h. Nessa epoca, a temperatura nas porgoes meridionals da 
tundra claramente ultrapassam os 20°C. No longo inverno, em geral 
devido a pouca precipitagao (< 400 mm), forma-se apenas uma fina 
camada de neve, o que tern por consequencia a penetragao profun¬ 
da do frio artico no solo. Embora os totais de precipitagao sejam 
baixos, o ambiente artico (com poucas excegoes) e umido, pois a 
evaporagao e muito baixa. Alem disso, em varios locais o permafrost 
impede a infiltragao da agua. A oferta local de agua tambem e forte¬ 
mente determinada pela neve levada pelo vento (relevo). 

Frio, agua parada e a consequente inibigao dos processos de 
decomposigao marcam a maioria dos solos articos. Eles sao muito 
humicos (turfosos), muito acidos, ocupados apenas por especialis- 
tas (Ericaceae, Cyperaceae). 0 congelamento e o degelo moldam a 
estrutura do solo (solifluxao, solos poligonais, protuberancias com 
gelo). A topografia e, em decorrencia, a agua parada determinam 
o mosaico de vegetagao. Solos bem drenados em encostas levam 
em geral ao aumento de especies e da capacidade de crescimento. 
A profundidade com que o solo degela no verao e definida tambem 
pela cobertura vegetal. 


As principais formas da vegetagao artica sao: 1) tundra subar- 
bustiva, 2) tundra arbustiva de ciperaceas e de gramineas la- 
nuginosas, 3) turfeiras, 4) comunidades de plantas superiores 
sobre solo exposto, 5) vegetagao de musgos e liquens. Na bor- 
da meridional da tundra, ocorre regionalmente uma tundra 
florestal aberta de betulas, a qual se estende ate as florestas bo- 
reais. Quase todas as plantas desse ambiente tern a capacidade 
de propagagao vegetativa (clonal). As criptogamas (musgos 
e liquens) tern grande importancia na cobertura do solo. No 
alto artico, o solo e coberto por grandes crostas ricas em algas 
azuis. Associagoes abertas com microbios de solo (em cipera¬ 
ceas) e simbiose com fungos (micorriza com Ericaceae) tern 
grande importancia na oferta de nutrientes. Nos solos predo- 
minantemente acidos, sao utilizados como fontes de nitroge- 
nio, alem do amonio, tambem aminoacidos livres. Os dias lon- 
gos compensam em parte o curto periodo de crescimento. O 
ritmo fenologico das plantas e fortemente dirigido pelo foto- 
periodo, isto e, o tempo mais quente nao ilude as plantas sobre 
a real epoca do ano. Inumeros experimentos mostraram, tal 
como no nivel alpino, que durante o periodo de crescimento 
a temperatura nao se constitui um fator limitante (como fre- 
quentemente aceito). O fator limitante e a duragao do periodo 
de crescimento. 

A flora da zona subartica e artica e relativamente pobre em espe¬ 
cies (< 1/10 da diversidade de especies da flora alpina global). Mes- 
mo essa diversidade resulta principalmene de pequenos habitats 
fortemente definidos pela topografia e sem agua parada. Assim que 
o terreno se torna piano e, com isso, umido, o espectro de especies 
se reduz, de modo que a maior parte da produgao primaria se origi- 
na claramente de < 100 especies. Dentre essas, tres familias pos- 
suem enorme importancia: Ericaceae (especialmente Vaccinium, 
Empetrum), Cyperaceae (Carex, Eriophorum), Salicaceae (Salix). 
Outras familias importantes sao Betulaceae ( Betula nana), Rosaceae 
(Rubus) e Poaceae ( Deschampsia , entre outras). Generos de mus¬ 
gos importantes sao Sphagnum (musgo de turfeiras) e Hylocomium 
(musgo de andares); liquens de talos “arbustivos” de ampla distri- 
buigao pertencem aos generos Cladina, Cladonia e Cetraria. A flora 
artica-alpina possui muitas semelhangas com aquela do nivel alpino 
das zonas temperadas (especies em comum como Ranunculus gla- 
cialis e Oxyria digyna), mas nao e correto utilizar o termo tundra para 
a vegetagao alpina. 



Betula nana, a betula-ana de 0 degelo do permafrost permite a 

apenas 50 cm de altura. erosao da turfa (“termocarst”). 
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Figura 14-22 A, B Turfeira rasa com Eriophorum (graminea lanuginosa) e imediatamente atras (em B) turfeira com protuberancia abaulada. 
Tundra de ciperaceas apos o derretimento da neve C e com protuberancia com gelo. D, E, F Tundra com vegetagao baixa. G, H Empetrum 
nigrum e Carex bigelowii, duas especies dominantes da regiao circumpolar (todos os exemplos do norte da Suecia). 
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14.2.16 Vegetagao costeira 


A vegetagao costeira tem caracteristicas zonais e azonais. As zo- 
nais, aquelas formas tipicamente climaticas, distribuem-se por 
uma amplitude latitudinal mais ampla do que as demais zonas 
de tipos vegetacionais. O clima e muito uniforme. As plantas de 
habitat praial convivem com amplitudes termicas bastante baixas 
praticamente sem geada no inverno, mesmo nas elevadas latitu¬ 
des das zonas temperadas. 

Em todos os casos, a vegetagao e marcada pela influencia 
da salinidade e de fatores mecanicos (vento, instabilidade do 
solo, inunda^ao). As plantas de regioes costeiras ingremes sujei- 
tas a aspersao (borrifos) de agua devem ser muito tolerantes a 
salinidade, uma vez que pela evapora^ao podem ocorrer depo¬ 
sits de sal puro. As dunas supostamente quentes e extrema- 
mente secas nao sao de fato secas. A areia com poros grosseiros 
dificulta a ascensao da umidade e a conserva assim nas camadas 
profundas, a qual as plantas podem acessar muito bem. O decor- 
rente resfriamento por transpira^ao e o autossombreamento evi- 
tam danos do calor na superficie arenosa. As plantas impedem 
o superaquecimento das folhas em locais de radia^ao tao intensa 
por 1) folhas estreitas (bom ajuste termico com o ar), 2) super¬ 
ficies refletoras (lanuginosas ou pilosas) ou 3) laminas foliares 
em posi^ao vertical, acompanhando a posi^ao do Sol, como, por 
exemplo, a hoje cosmopolita Hydrocotyle bonariensis (ver a se- 
guir). Plantas no lodo devem ser capazes de conviver com um 
ambiente anaerobico, no ambito das raizes. Isso, combinado 
com a influencia direta da agua do mar sob forte radia^ao, exige 
multiplas adapta^oes, entre as quais se destacam os mangues (ver 
a seguir). 


Estabilizagao do solo por meio do Protegao a radiagao e ao calor 
crescimento clonal de gramineas por meio da posigao vertical das 
(rizomas supraterraneos e folhas, aqui por Hydrocotyle 

subterraneos). bonariensis (Apiaceae, em todas 

as costas temperadas quentes). 

As plantas que habitam as regioes costeiras tem em co¬ 
mum o impacto mecanico pelas tempestades, precipita^ao 
das ondas e/ou instabilidade do terreno. Isso explica porque as 
formas de vida clonais e folhas resistentes ao ventos fortes sao 
tao frequentes. Sementes e frutos estao especialmente adapta- 
dos, o que fica claro pela forma de constru^ao do coco. Esse 
tipo de fruto apresenta tres camadas protetoras: o envoltorio 
coriaceo (epicarpo), a camada fibrosa flutuadora (mesocarpo) 
e no interior do nucleo impermeavel (endocarpo) encontra- 
-se uma enorme semente rica em gordura, o tambem hidror- 
repelente endosperma liquido (a copra - solu^ao nutritiva 
que possibilita a germina^ao mesmo apos alguns milhares de 
quilometros de dispersao do diasporo ao longo da costa. Os 
embrioes de Rhizophora (mangue) se fixam no lodo movedi^o 
com raizes quase a prumo e hipocotilo alongado. 



Broto de coco. Embriao de Rhizophora mangle. 

Em nfvel global, destacam-se cinco tipos de 
vegeta9ao costeira: 

Costas planas tropicais com depositos de areia ou de corais 

ocorrem protegidas por recifes e sao caracterizadas por Cocus 
nucifera (coqueiro, Figura 14-23A) e - em regioes paleotropicais 
e austrais - por Pandanus (palmeira-parafuso, B) e Casuarina 
(C). Ipomea pes-caprae (Convolvulaceae) e uma especie litoranea 
de ampla distribui^ao. E frequente a eutrofiza^ao por ninho de 
aves marinhas. 

Costas lodosas subtropicais e tropicais sob a$ao das mares 

sao ambiente dos manguezais: tolerantes a salinidade, atingem ate 
20 m de altura, folhas largas e espessas de especies com raizes-es- 
cora adventicias (Figuras 14-23D, Rhizophora sp.; 10-276) ou com 
pneumatoforos ( Avicenia sp.), que favorecem a deposi^ao de lodo 
(F, Figura 12-29). Em aguas calmas, o manguezal pode evoluir 
para um ecossistema muito rico em especies. 

Costas planas de zonas temperadas ate mediterraneas 
com areia sao caracterizadas por gramineas com reprodu^ao 
clonal (Figura 14-23J, K, Ammophila , Agropyron , Cyperus) e di- 
cotiledoneas (F, Convolvulaceae, Brassicaceae, Plantaginaceae, 
Asteraceae, entre outras), as quais dao estabilidade as dunas cos¬ 
teiras (Figura 14-3). Em agua salobra rasa na zona das mares, 
(H, I) dominam plantas de lodo tolerantes a salinidade, das fami- 
lias Chenopodiaceae e Cyperaceae (para banhados e dunas, ver 
14.1.1, Figura 14-4J-F). 

Costas ingremes de zonas temperadas ate mediterrane¬ 
as mostram um conjunto tipico de plantas tolerantes a aspersao 
da agua do mar (a salinidade) que povoam as rochas (Figura 
14-23M-0). As familias com ampla distribui^ao sao Apiaceae 
(Crithmum ), Plumbaginaceae ( Armeria , Limonium ), Chenopodia¬ 
ceae ( Cakile , Beta vulgaris , ancestral de muitas plantas cultivadas 
parentes de Beta), algumas Asteraeae, Fabaceae e Euphorbiaceae. 

Costas rochosas de zonas temperadas frescas ate polares 
possuem um flora litoral exuberante dominada por algas (Figura 
14-23P-R; Phaeophyceae Enteromorpha , Fucus , Laminaria). So- 
bretudo o genero Fucus (R, alga com flutuador - aerocisto) ocor- 
re ate o limite superior das mares. Essas algas pardas contem ate 
40% de materia seca fonte de polissacarideos (Alginato; ver 10.2, 
Phaeophyceae), as quais impedem um ressecamento durante a 
mare baixa. Com talo coriaceo e com rizoides ancorados, essas 
algas tambem resistem a batida das ondas de fortes tempestades. 
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Figura 14-23 A Cocos nucifera, Caribe. B, C Pandanus e Casuarina, Grande Barreira de Corais (Recifes). D Rhizophora mangle com E flores, 
Florida. F Avicennia marina, Queensland. G Mata costeira conformada pelo vento ao sul de Sidney. H Laguna com Tamarix (llhas Gregas). I 
Marisma, Camarque, sul da Franga. J Dunas moveis cobrem a mata costeira (Oregon, EUA). K Paisagem de dunas no Mar do Norte. L Calys- 
tegia, Corsega M-0 Costas fngremes mediterraneas (M, N Ischia, 0 Samos, N, 0 Euphorbia dendroides). P-R Litoral, Atlantico Norte: diversas 
macroalgas (algas, P) e cobertura monoespecffica de Fucus (R). 
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Bagas coriaceas, “podres e secas” 652 
Baiera 835, 929 
Bainha 783 
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Carboidrato 299, 327, 1008 
Carbonifero 927 
Carbonifica<;ao 925 

2-carboxi-D-arabinitol-l-fosfato (CA1P) 
295 

Carboxipeptidase 371 
Carboxissomo 315 
Carcerula, nucula 830, 903 
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Cardamine (“Schaumkraut”) 1072 
Cardamomo, ver Elettaria 
Cardiopteridaceae 910 
Cardo, ver Carduus 
Cardo, ver Cirsium 
Cardo, ver Dipsacus 
Cardo-penteador 915 
Carduoideae 915 
Carduus (Cardo) 915, 917,1027 
Carencia hidrica 454 
Carex (Ciperacea, Carex) 862-863,1001, 
1047-1048, 1067-1068/ 1082-1083, 1085, 
1092, 1108,1116 
Carica (Mamao) 895 
Caricaceae 895 
Carie, ver Tilletia 
Cariogamia 75, 824 
Cariograma 62 
Cariopse 452, 830, 866 
Cariotipo 61 
Carlemanniaceae 906 
Carlina (“Eberwurz”) 1047-1048 
Carnegia 1098 
Carnegiea 875 
Carnivora 206-209, 525 
Caroteno 280 
Carotenoide 277, 280 
Carpelo 810, 811, 813 
Carpenteles 665 
Carpino, ver Carpinus 
Carpinus (Carpino) 893, 894, 1018,1032- 
1033, 1074-1075,1080-1081,1083-1084, 
1104 

Carpoforo 912 
Carpogonio 697, 700 
Carposporofito 697, 699 
Carpozigoto 742 
Carragenina 697, 736 
Carreador 233, 253 
Carregamento do floema 324 
Cartamo, ver Carthamus 
Cartas de acoplamento genetico 572 
Carteria 731, 741 
Carthamus (Cartamo) 918 
Carum (Cominho) 913, 999 
Caruncula 825 
Carvalho, ver Quercus 
Carvao fetido 672 
Carvao-coberto, ver Ustilago 
Carvao-do-milho, ver Ustilago 
Carvao-nu, ver Ustilago 
Cary a (Nogueira) 930,1104 
Caryocaraceae 881 

Caryophyllaceae, Caryophyllales 872, 873/ 

Caryosphaeroides 734, 926 

Casca (da semente) 801, 825 

Cassia (Cassia) 886 

Cassia, ver Cassia 

Cassytha 851 

Castanea (Castanheira-portuguesa) 670, 
892, 893, 1027, 1102,1104 
Castanha, ver Castanea 
Castanha-do-para, ver Bertholletia 


Castanheira-portuguesa, ver Castanea 
Castanheiro-da-india, ver Aesculus 
Castanopsis 1090,1102 
Castilla 890 

Casuarina (Casuarina) 1118 
Casuarina, ver Casuarina 
Casuarinaceae 892 
Catalase 305, 344 
Catalisador 233 
Catalise, enzimatica 233 
Catalise enzimatica 
ajuste induzido 235 
especificidade de substrato 235 
Catalpa (Arvore-das-trombetas) 907 
Categoria taxonomica 619 
Cattleya 859 
Caudicula 857 
Caule 158, 169,179-184, 745 
Caule adventicio 173 
Caule de reserva 176-177 
Caulerpa 729, 740 
Caulifloria 173,176-177 
Cauloide 694, 712, 717, 745, 752 
Cavalinha, Erva-do-estanho 625, 783, 797 
Cavalinha-da-lavoura, ver Equisetum 
Cavalinha-gigante 927 
Cavalinhas 782 

Cavalinho-dagua, ver Hippuris 
Cavidade carenal 783 
Cavidades secretoras 150 
Caytonia 922, 923 
Ceanothus (“Sackelblume”) 1100 
Cebola 161,162, 859 
Cebolinha-galega 859 
Cecidio 523 

Cecropia (Embauba) 1027,1088 
Cedro, ver Cedrus 
Cedrus (Cedro) 838 
Cefalodio 691, 692 
Cefaloto, ver Cephalotus 
Ceiba (Paineira) 897 
Celluloseplatte 703 
Celomaceae 895 
Celstraceae, Celastrales 881 
Celula 39-40 

componentes 15-16 
espermatogenica 746, 808-809 
generativa 808-809 
polienergide 419 
Celula anteridial 808-809 
Celula apical 128,426, 640, 745, 751, 753, 
755, 781-782, 787, 789 
celula apical unifacial 742-743 
Celula auxiliar 698, 699 
Celula axial 747 
Celula basal 675 
Celula capitular 743-744 
Celula central 746, 748 
Celula companheira 145 
Celula crivada 144, 767 
Celula de cobertura 748 
Celula de Pfeffer 260 
Celula de reserva 748 


Celula de transference 759 
Celula do canal do colo 746, 748, 773 
Celula do canal ventral 746, 748 
Celula do manto 747 
Celula do mesofilo 308 
Celula do parenquima lenhoso 188-189 
Celula do saco embrionario, uninuclear 
799 

Celula do tubo polinico 808-809 
Celula espermatica 808-809 
Celula estipular 742-743 
Celula glandular 147, 151 
Celula hialina 754 
Celula inicial 124, 128 
Celula pedicelar 
Celula petrea 142 
Celula rizoidal 725 
Celula sexual 641 
Celula vegetal 41, 45, 46/, 49 
Celula vegetativa 808-809 
Celula-mae de esporo 758 
Celula-mae de megasporo 799 
Celula-mae de microsporo 800 
Celula-mae do grao de polen 800 
Celula-mae do saco embrionario 799 
Celulas da bainha do feixe vascular 308 
Celulas protalicas 808-809 
Celulas subsidiarias 306, 512 
Celulas-guarda 132,134,136, 306, 512 
Celulose 35-36, 92-93/ 367, 705, 722/ 
742-743 

Celulose sintase 367, 368 
complexo celulose sintase 94 
Cenobio 636, 640 
Cenoblasto 70, 640 
Cenocarpo 813 
Cenoura, ver Daucus 
Cenozigoto 651 

Centaurea (Centaurea) 915, 936, 939 
Centaurea, ver Centaurea 
Centaurea-azul, ver Centaurea 
Centaurium (“Tausendgiildenkraut”) 903 
Centeio, siehe Secale 
Central-angular 813 
Centrales 708 

Centranthus (Flor calcarada) 914 
Centrifuga 804-805 
Centriolos 56, 58 
Centripeta 804-805 
Centro organizador de microtubulo 
(MTOC) 53 
Centro quiescente 126 
Centrolepidaceae 862 
Centromero 62 
Centroplacaceae 881 
Centroplasma 635 
Cephaleuros 725 
Cephalocereus 1099 
Cephalotaceae 885 
Cephalotaxaceae 840 
Cephalotus (Cefaloto) 885 
Cera epicuticular 102, 133, 135 
Ceras 371 
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Cerastio, ver Cerastium 
Cerastium (Cerastio) 873, 874, 984,1067- 
1068 

Ceratium 702, 703 
Ceratocystis 686/ 

Ceratofilo, ver Ceratophyllum 
Ceratonia (Alfarrobeira) 886, 933,1044- 
1045 

Ceratophyllaceae, Ceratophyllales 847, 

849 

Ceratophyllum (Ceratofilo) 847 
Ceratopteris (“Hornfarn”) 797 
Ceratozamia 811, 834, 835 
Cercideae 886 

Cercidifilo, ver Cercidiphyllum 
Cercidiphyllaceae 877 
Cercidiphyllum (Cercidifilo) 930 
Cercidium 1098 
Cercis (Arvore-de-judas) 886 
Cereais 1029 
Cerejeira 888 
Cerejeira-azeda 888 
Cereus (Cacto colunar) 875, 1098 
Ceriops 1003 

Ceropegia (Ceropegia) 905,1098 
Ceropegia, ver Ceropegia 
Certiomyxales 645 
Ceterach (“Schriftfarn”) 797 
Cetose 31 

Cetraria (Liquen-da-islandia) 693,1116 

Cevada, ver Hordeum 

Cevadilha, ver Bromus 

Cha-da-india 902 

Chaenactis 566 

Chaetoceros 707 

Chaetocladium 659 

Chaetomium 686 

Chaetophora 734, 742 

Chaetophorales 734 

Chamaemelum (Camomila-romana) 917, 
918 

Chamaerops (Palmeira-ana) 861 
Cha-mate 910 
Champignon, ver Agaricus 
Champignon 681 
Chantransia 700 
Chaparral 1100 

Chaperona, chaperonina 24, 412 
Chara (alga em forma de candelabro) 742- 
744, 1068-1069 
celula cortical 742-743 
espermatogonio 742-743 
oogonio 742-743 
Characeae 742-743 
Character, character state 612 
Charophyceae 742-743 
Charophytina 624, 720, 742-743 
Chave de acesso multiplo 611-612 
Cheilanthes (“Pelzfarn”, “Schuppenfarn”) 
797 

Cheiranthus (Goivo-amarelo) 1047-1048 
Chenopodiaceae 872, 875, 876 
Chenopodium (Quenopodio) 875, 936 


Chicoria, ver Cichorium 
Chifre-de-veado, ver Platycerium 
Chigua S35 
Chilomonas 701 
Chiquimato 347 
Chlamydomonadaceae 731 
Chlamydomonas 492, 729/ 730, 741 
fototopotaxia 492 
Chloramoebales 712 
Chloranthaceae, Chloranthales 849 
Chlorarachniophyta 622, 624 
Chloraracniophyta 721 
Chlorella 690, 728, 733, 736 
Chlorellales 733 
Chlorobionta 722, 746 
Chlorobotrys 712 
Chlorochromatium 626, 632 
Chlorococcales 732, 926 
Chlorococcus 733 
Chloroflexi 632 
Chlorogonium 730, 731 
Chlorohydra 728 
Chlorokybus 737 
Chloromonadophyceae 705 
Chlorophyceae 729 
Chlorophyta 622, 624, 720, 722 

alternancia de gera^oes e alternancia de 
fases nuclearess 724 
sistema de raizes do aparelho flagelar 
723 

Chloroplast capture 600 
Chondria 696 

Chondrus (“Knorpeltang”) 736 

Chorda (Corda-do-mar) 717 

Chorisia 1094,1096 

Choupo, Alamo, ver Populus 

Chromalveolatae 621-622, 624, 647, 701 

Chromatium 632 

Chromophyta 705 

Chromosome painting 602 

Chromulina (“Glanzalge”) 741 

Chroococcus , Chroococcales 635-637, 690 

Chrysanthemum (Crisantemo) 918 

Chrysisphaera 705 

Chrysobalanaceae 881 

Chrysocapsa 705 

Chrysochromulina 704 

Chrysomonadale 9 

Chrysophyceae 705 

Chrysophyta 705 

Chytridiales 653 

Chytridiomycota, Chytridiomycetes 653 
Cianelas 695 

Cianobacterias 114, 115, 277, 626, 636/ 

Ciatios 884 

Cibotium 788 

Cicadacea, ver Cycas 

Cicer (Grao-de-bico) 888 

Cichorioideae 918 

Cichorium (Chicoria, Endivia) 918 

Ciclame 901 

Ciclina 418 

Ciclo celular 64,417,418 


Ciclo da xantofila 292-293 
Ciclo das pentoses fosfato, redutivo 295 
Ciclo de Calvin 294, 295 
andamento global 297 
fase de carboxila^ao 295 
fase de redu^ao 296 
fase de regenera<;ao 298 
rea^ao de fixa^ao de C0 2 295 
Ciclo de Krebs-Martius 331 
Ciclo de minerais 992 
Ciclo de vida 1038 
Ciclo de vida 649 
Ciclo de Yang 456 
Ciclo do acido citrico 330, 331 
liga^ao 335, 336 
Ciclo do glioxilato 344, 345 
Ciclo do nitrogenio 318 
Ciclo Q 286 

Ciclos de Milankovic 934 
Ciclosporina 670 
Cicuta (Cicuta-aquatica) 913 
Cicuta-aquatica, ver Cicuta 
Cicuta-maior, ver Conium 
Cicuta-verde 681 
Cidreira 899 
Ciencia vegetal 10-11 
Ciliado 703 

Cilindro central 215-216 
Cilio(s) 56,487 

Cimicifuga (“Wanzenkraut”) 870 
Cinamoil-CoA redutase 368 
Cinchona (Quina) 905 
Cinese 488 
Cinesina 56 

Cinetica enzimatica 236 
Cinnamommum (Canforeira) 85, 851, 930, 
1102 

Cipela 692 

Ciperacea, Carex, ver Carex 
Cipero, ver Cyperus 
Cipo-chumbo, ver Cuscuta 
Cipreste, ver Cupressus 
Cipreste-do-pantano, ver Taxodium 
Circaea (Erva-de-bruxa) 881 
Circaeasteraceae 869 
Circeia, ver Circaea 
Circunuta^ao 511, 516 
Cirpo, ver Scirpus 

Cirsium (Cardo) 915,1027, 1032-1033, 
1071 

Cistaceae 897 
Cisteina sintase 322, 323 
Cistidio 680/ 

Cisto silicoso 706 
Cistocarpo 698, 699 
Cistozigoto 723, 730 
Cistus (Zistrose) 897,1100 
Citiso, Cytisus 
Citocalasina B 51 
Citocinina 359,418, 419, 441/ 

Citocromo 290 

citocromo oxidase 332 
complexo citocromo 333 
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Citocromo c 26, 27 

Citocromo P450 monoxigenase 449, 450 

Citoesqueleto 46, 51, 52 

Citologia 39-40 

Citoplasma 46, 50 

Citosina metiltransferase 401 

Citostoma 721 

Citrato 331 

citrato sintase 331 
Citrulina 324, 348 
Citrullus (Melancia) 891-892 
Citrus 829, 899 

Cladina (Liquen-das-renas) 1116 
Cladogenese 607 
Cladograma 616 

Cladonia (Liquen em forma de ta$a) 690, 
693,1116 

Cladophora , Cladophorales 724, 726, 727, 
742 

Clados 616 

Clarkia (Godetia) 618 

Clathrus (Cogumelo-estrelado) 684, 685 

Clatrina 87 

Clavariaceae 690 

Claviceps (Esporao-do-centeio) 670, 688 
Cleistogamia 819 
Cleistotecio 664 

Clematis (Clematis, Barba-branca) 869 

Clematis, Barba-branca, ver Clematis 

Cleptocloroplastos 703 

Clethraceae 901 

Climax 1062-1063, 1070 

Clinostato 500, 501 

Clivagem proteica 412 

Clone 580, 1047-1048 

Clorenquima 132 

Cloro 247 

Clorobios 632 

Clorofila 276/, 277 

estados de excita^ao 279 
transference de energia 278 
transference de excitons 278 
Clorofila a 276 
Clorofila c 277 
Cloronema 755 
Cloroplasto 108,111,416 
Clorose 246 
Clorossomo 282, 283 
Closterium 737, 738, 741/ 

Clusiaceae 881 
Cluster 613 

C0 2 , ver dioxido de carbono 
CoA sintetase 340 
Coatomero 87 
Cobalto 248 
Cobre 247 

Coca, ver Erythroxylum 
Cocaina 883 
Cocal 694 

Coccolithophorales 704 
Coccomyxa 690, 693 
Cochliobolus 670 

Coco (forma de bacteria) 626, 63 If 


Coco (fruto de palmeira) 1118 
Cocolito 704 

Cocos (Coqueiro) 861, 1053, 1061-1062, 
1118 

Codigo genetico 407 
Codigo padrao, genetico 408 
Codium 722, 729 
Codominancia 562 
Codon 409 

Coeficiente de sele«;ao 586 

Coeficiente de transpira^ao 270 

Coelastrum 733, 734 

Coentro, ver Coriandrum 

Coenzima 238, 330 

Coenzima Q 332 

Coesina 67 

Coevolu^ao 364, 823 

Coffea (Cafeeiro) 905, 906 

Cogumelo 680 

Cogumelo lamelar 685 

Cogumelo-estrelado, ver Clathrus 

Cogumelo-nanquim, ver Anthurus 

Coifa 126,130,216-217 

Cola (Cola) 897 

Cola, ver Cola 

Colacium 721 

Colapso do hibrido 593 

Colchicaceae 856 

Colchicina 53 

Colchicum (Colquico) 856 

Colenquima 141, 142 

Coleochaetales 742 

Coleochaete 720, 725, 742 

Coleochaetophytina 720, 739 

Coleoptilo 866 

Coleorriza 866 

Colina 1075 

Collema (“Leimflechte”) 692 
Colobanthus 1061-1062 
Colpo 806-807 
Colporado 807-808 
Colquico, ver Colchicum 
Columela 644, 658, 758, 759, 770 
Columelliaceae 914 
Columnea 910 
Columniferae 897 
Colza 896 
Comatricha 644 
Combina 9 oes 571 
Combretaceae 879 
Combretum 1096 
Comensalismo 521, 1026 
Cominho, ver Carum 
Commelinaceae 866 
Commelinideas 860 
Commiphora (Mirra) 899 
Compara<;ao de grupos-irmaos 615-616 
Compartimentaliza^ao 113, 621 
Compartimentaliza^ao de Donnan 252, 
253 

Compartimento 81, 626 
Compartimento de reserva 89 
Compatibilidade 537 


Competi^ao 1026, 1041 
Compexo de Golgi 84-85 
Compito 813 

Complexo acido graxo sintetase 340, 341 
Complexo citocromo aa 3 332f 
Complexo citocromo b/286, 290 
Complexo de capta^ao de luz 277, 283 
Complexo glicina descaboxilase 305 
Complexo multienzimatico 30, 241 
Complexo poliploide 598, 604 
Complexo proteico 30 
Complexo ribonucleoproteico 413 
Complexo sinaptonemal 72-73 
Complexos do poro 64 
Complexos do poros 58 
Composto do tipo lignina 720, 742-743, 
753 

Composto quimiotactico 489 
Comprova^ao 7-8 
Comprova^ao do amido 368 
Comunica<;ao celular 429 
Comunidade vegetal 1062-1063, 1072 
Concanavalina A 372 
Conceito de especie 589/ 

Conceito de reconhecimento de especie 
590 

Concentra^ao de nitrogenio foliar 997 
Conceptaculo 718, 719, 748 
“Concerted evolution” 599 
Concrescimento 766 
Condroma, condrioma 380, 396, 573 
Conduplicado 811 
Cone de esporofilos 779-781 
Cone seminifero 780-781 
Conectivo 804 
Conflito de caracteres 613 
Comdio-gametangiogamia 646 
Conidios 646, 658, 664, 672 
Conifera(s) 625, 836 
Coniferopsida 625, 799, 828, 836, 838 
Conium (Cicuta-maior) 913 
Coniza, ver Conyza 
Conjuga^ao 569 
Conjugatae 737 
Connaraceae 885 
Consolida (Espora) 869 
Constante de Michaelis-Menten 236 
Conteudo de agua 242, 243 
Conteudo de cinzas 242, 243 
Conteudo relativo de agua 274 
Continentalidade, zonas floristicas 1051 
Controle do ciclo celular 417 
Controle do desenvolvimento, sistemico 
378 

Convallaria (Lirio-do-vale) 859 
Convallariaceae 857, 860 
Convergencia 157 
Convolvulaceae 908, 912 
Convolvulo, ver Convolvulus 
Convolvulus (Convolvulo) 909, 912 
Conyza (Coniza) 940 
Cooksonia 768, 927 
Cooperatividade 241 
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Copernicana 1096 

Coprinus (“Tintling”) 681 

Copula^ao, isogametas 730 

Copula<;ao de anisogametas 725 

Copula^ao gamentagial 565 

Copula<;ao-escada 738 

Coqueiro, ver Cocos 

Corallorhiza (“Korallenwurz”) 857 

Coranatina 540 

Corda-do-mar, ver Chorda 

Cordaite 928 

Cordao central 755, 757 

Cordyceps (“Kernkeule”) 670 

Cores das flores 820 

Coriandrum (Coentro) 913 

Coriariaceae 891 

Coricarpo 813 

Corifa, ver Corypha 

Coriolus (“Schmetterlingsporling”) 686 

Corismato 347 

Cormo 158, 625, 745 

Cormofita 123, 158, 745 

Cornaceae, Cornales 900, 931 

Corniso, ver Cornus 

Cornus (Corniso) 900, 1080-1083 

Coroa 743-744 

Corola 803 

Corpo 128 

Corpo basal 57, 58, 721,723 
Corpo de agua 
eutrofico 993 
oligotrofico 993 

Corpo frutifero 658, 678, 680, 683 
asco-himenial 664 
ascolocular 664 
Ascomycetes 664 
Basidiomycetes 679 
gastroide 681, 684 
ginocarpico 666 
hemiangiocarpico 666 
himenial 680 
Corpo turgescente 866 
Corpos de cianoficina 636 
Corpos frutiferos agregados 670 
Corpos proteicos 371 
Modifica^ao proteica 407 
Correla^ao 7-8, 378, 431 
Corrente de vesicula 86 
Corrente plasmatica 50,494 
Corsiaceae 856 
Cortaderia 1110 
Corte e jun^ao 403/ 

Corte transversal da raiz 215-216 
Cortex 717 
Corticeira 892 
Corticiaceae 690 

Corydalis (“Lerchensporn”) 869, 871 
Corylus (Aveleira) 893-894, 930,1080 
Corynebacterium 634 
Corynocarpaceae 891 
Corypha (Corifa) 861 
Corystospermatales 922 
Cosmarium 737, 738, 741 


Costaceae 868 

Costela-de-adao, ver Monstera 
Cotiledone(s) 159, 160, 827 
Cotranslational 413 
Couve 896 

Cova de agua 796, 797 
Craspedia 1109 
Crassinucelato 814 
Crassulaceae 877-878 
Crataegus (Pilriteiro) 888,1106 
Cratoneuron (“Starknervenmoos”) 761, 
765 

Cravo, ver Dianthus 
Cravo-da-india, ver Syzygium 
Cravo-romano, ver Armeria 
Crenarchaeota 638 
Crepis (Crepis) 918, 934, 999 
Crepis, ver Crepis 
Crescimento 376, 378,1007 
clonal 1045-1046 
isodiametrico 378 
prosenquimatico 378 
Crescimento apical 96, 378 
Crescimento celular 378 
Crescimento da celula apical 636 
Crescimento em alongamento 378, 379 
Crescimento em espessura 
primario 182-183 

secundario 183-184,186-187, 193-194, 
767, 778-779, 782, 785 
Crescimento em superficie 96 
Crescimento plasmatico 378 
Crescimento por dilata^ao 184-185 
Crescimento por divisao 378 
Crescimento vegetal 1009 
Cretaceo 929 

Cribaria (“Siebgitterstaubling”) 644 
Crioplancton 741 
Crioscopia 261 
Criptocromo 473-474, 479 
Criptofita 167 

Crisantemo, ver Chrysanthemum 
Crisolaminarina 705 
Cristal de oxalato de calcio 90 
Cristas 103 

Criterio da homologia 155 
Crithmum 1118 

Crocus (A^afrao) 857, 858, 1085 
Cromatide 67 
Cromatina 58-60 
Cromatoplasma 635 
Cromer 935 
Cromoforo 281 
Cromoplasto 110, 112/ 

Cromossomo 61, 70, 380 
Dinophyta 703 
“estrutura de guirlanda” 703 
Euglenophyta 703 
mitose 61 

Cromossomo sexual 573-576, 748 
Cromossomos gigantes 69, 567 
Cronartium 678 
Crossing over 73, 75, 571 


Crossomataceae, Crossomatales 878 
Crossotheca 920, 921 
Cruzamento de dois fatores 570 
Cruzamentos de mais fatores 570 
Cruz-de-malta, ver Ludwigia 
Crypteroniaceae 879 
Cryptococus 688 
Cryptomeria 1044,1102 
Cryptomonas 701 
Cryptophyta 652, 701 
Cryptothallus 765 
Ctenolophonaceae 881 
Cucumis (Pepino) 891 
Cucurbita (Abobora) 891-892 
Cucurbitaceae, Cucurbitales 891-892 
Cultivo de plantas 1033-1034 
Cultivo de resistencia 688 
Cultura de celulas 44 
Cultura em suspensao 41 
Cumarina 354 
Cunninghamella 658 
Cunoniaceae 885 
Cupins 687 
Cupressaceae 840 
Cupressus (Cipreste) 1106 
Curatella 1096 
Curcuma (Curcuma) 868 
Curcuma, ver Curcuma 
Curtisiaceae 900 
Curvatura 766 

Cuscuta (Cipo-chumbo) 910, 912 
Cuticula 102, 133-134, 268, 371, 746, 766 
Cutina 103, 370/ 

Cutleria 641,713/715 
Cutleriales 713 
Cyanidiophyta 119 
Cyanidium 701 
Cyanobacteriopsida 637 
Cyanobacteriota 634 
Cyanophora 696 
Cyanophyceae 637 
Cyanophyta 634 
Cyanoprokaryota 534 
Cyathea (Samambaia arborescente) 788, 
789, 793, 797,1075, 1085,1090 
Cyatheaceae, Cyatheales 788, 793, 931 
Cyathus (“Teuerling”) 684 
Cycadaceae 835 

Cycadopsida 625, 799, 810/ 827, 833, 834, 
929 

Cycas (Cicadacea) 834/ 834 
Cyclamen (Ciclame) 901 
Cyclanthaceae 856 
Cylindrocystis 737 
Cylindrospermum 635/ 

Cymodoceaceae 853 
Cymopolia 728 

Cynara (Alcachofra-do-mediterraneo) 918 
Cynomoriaceae 877 
Cynosurus (“Grama-cristada”) 1071 
Cyperaceae 861, 863, 932 
Cyperus (Cipero) 988,1118 
Cypripediodeae 857 
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Cypripedium (Sapato-de-venus) 858, 859 

Cyrilla 932 

Cyrillaceae 901 

Cystococcus 690 

Cystoseira 714 

Cytinaceae 897 

Cytinus (Hipociste) 897 

Cytisus (Citiso) 886, 1080-1081 

D 

Dacridio, ver Dacrydium 
Dacridium (Dacridio) 1090 
Dacrymycetales 682 
Dactile, ver Dactylis 
Dactylella 688 
Dactylis (Dactile) 999,1071 
Dactylium 688 
Dahlia 918 

Daldinia (“Holzkohlenpilz”) 670 
Dalia 918 

“Dama-de-veu”, ver Dictyophora 
Damasco 888, 1110 
Danaea 787 
Danaus 1027 

Daphne (Loureiro) 897,1072 
Daphniphyllaceae 877 
Darlingtonia 903 
“Darmtang”, ver Enteromorpha 
Darwinismo 5 

Dasycladophyceae, Dasycladophyceales 
727 

Dasyobolus 666 
Dasypogonaceae 860 
Datiscaceae 891 

Datura (Estramonio) 909, 911, 977 
Daucus (Cenoura) 913 
Dawsonites 770 
Dedaleira, ver Digitalis 
Defesa 
basal 542 

especifica de variedades 542 
Defesa contra herbivoros 547, 549, 551 
Defesa contra patogenos 537, 542 
Defesa entre insetos, pre-formada 549 
ver tambem defesa contra a herbivoria, 
pre-formada 
Deficit de nutrientes 998 
Deficit de saturate de agua 274 
Deflandrius 704 
Degeneriaceae 850 
Degrada^ao do amido 302 
Degrada^ao proteica 412 
Degradador da serapilheira 687 
Delete 561,564, 565 
Delesseria 741 
Delphinium (Espora) 869 
Demografia, populate 1038 
Dendezeiro, ver Elaeis 
Dendrobium 859 
Dendroceros 763 
Dendrocronologia 189,192, 926 
Dendropolyporus 683 


Dendrosenecio 1092 

Densidade de fluxo quantico (densidade 
de fluxo fotonico) 317 
Dente do peristomio 760 
Dente-de-leao, ver Taraxacum 
Dente-furado, ver Galeopsis 
D-enzima 301 

Dependencia da temperatura, respira^ao 
1006 

Depois da poliniza^ao 593 
Deposito 101 

Depressao endogamica 575 
Derbesia 641, 724, 728, 729 
Deriva, genetica 588 
Derivados de indol, alucinogenos 689 
Dermatocarpon (“Lederflechte”) 691 
Dermocarpa 635, 636 
Descarregamento do floema 302, 325-326 
Deschampsia (Deschampsia) 1061-1062, 
1073,1116 

Deschampsia, ver Deschampsia 
Desenvolvimento 3, 376, 431 
diplobiontico 698 
haplobiontico 699 
Desenvolvimento embrionario 827 
Desenvolvimento floral 428,429 
Deserto 1098 

de zonas temperadas 1112 
Deserto de liquens 692 
Desestiolamento 466 
Desfontainaceae 914 
Desmarestia 741 
Desmatamento 1030 
Desmidium 738 
Desmococcus 726 
Desmotubulo 96 
Desnatura^ao 29 

Desnitrifica^ao (respira^ao do nitrato) 318 
Desplasmolise 261 
Dessaturase 341 
Desvernalisa^ao 466 
Desvio-padrao 573-574 
Determinate 376,420,424,425 
Determinate da fun^ao, facultativa 656, 
729 

Determinate da idade 926 
Determinate sexual 575, 748 
diplomodificadora 774 
Detrito 1018 
Deuter 756 
Deuteromycetes 689 
Devoniano 927 
Diacinese 74 

Diagrama climatico 958-959 

Diagrama de Lineweaver-Burk 237, 238 

Diagrama floral 818 

Diagrama polinico 925 

Dianthus (Cravo) 873,1085 

Diapensiaceae 901 

Diaporthales 670 

Dias neutros 468-469 

Diasporo 831,1053 

Diatomaceas 706 


Diatomita 736 
Dicario 641, 678/ 

Dicariofase 663, 671 
Dicentra (Dicentra) 818, 869 
Dicentra, ver Dicentra 
Dichapetalaceae 881 
Dicksonia 

Dicogamia 579, 819 
Dicotomia 169 
Dicrananae 761 

Dicranella (“Kleingabelzahnmoos”) 1067- 
1068 

Dicranum (“Gabelzahnmoos”) 762 
Dicroismo 495 
Dictamno 899 
Dictiossomo 47, 84 
Dictyochophyceae 706 
Dictyophora (“Dama-de-veu”) 685 
Dictyopteris 715 
Dictyosteliales 643 
Dictyostelium 642, 643 
Dictyota 714, 715/ 

Dictyotales 714 
Dictyuchus 648 
Didiereaceae 872 
Didymelaceae 871 
Didymoglossum 788 
Diervilleaceae 914 
Diferenciato 3, 376, 377,424, 640 
polar 731 

Diferenciato celular 417, 419 
Diferenciato clinal 584 
Diferenciato de nichos 1043 
Difusao 259, 260 
agua 258 
aquaporina 259 
lei da difusao de Fick 258 
Digitalis (Dedaleira) 908, 909, 1045-1046, 
1080-1081 

Di-hidroxiacetona fosfato 297 
Dilleniaceae, Dilleniales 872 
Dinamina 87 
Dineina 56, 233 
Dinobryon 706 
Dinoglagellata 702 
Dinophysis 703 
Dinophyta 652, 702 

Dioicia 575, 646-647, 657, 729, 802-803, 
819 

Dioico 757 

Dionaea (Dioneia) 872 
Dioncophyllaceae 872 
Dioneia, ver Dionaea 
Dioon 810/ 834-835 
Dioscorea (Inhame) 856 
Dioscoreaceae 856 
Dioscoreales 856 

Diospyros (Caqui) 902, 930, 933,1104 
Dioxido de carbono 306/ 1021 
Dioxigenase 450 
Dioxigenase dependente de 2- 
oxoglutarato 449 
Dipentodontaceae 895 
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Diphasium (Licopodio piano) 774 
Diphyscium 758, 761 
Diplanetia 648 
Diplania 648 
Diplobiontico 698 
Diplogenotipico 570 
Diplolepideae 760/ 

Diplonte 641,705,717 
Diplosporia 581 
Diplostemone 804-805 
Diploteno 73 
Dipodascaceae 662-663 
Dipodascus 662-663 
Dipsacaceae. Dipsacales 914 
Dipsacus (Cardo) 914-915 
Dipterocarpaceae 897 
Dipterocarpus 897,1088 
Dirachmaceae 888 
Disco 816 

Disco nodal 742-743 
Discrimina^ao isotopica 1012 
Dispersao de sementes 1055 
Dispersao pela agua 832 
Dispersao pelo vento 832 
Dispersao por animais 831 
Dispersao por insetos, esporos de musgos 
764 

Disploidia 566 
Disposi^ao 687 
Dissochaeta 880 
Distephanus 706 
Distilia 578 

Distribui^ao de auxinas 426 
Distribui^ao de biomassa 1010 
Distribui^ao normal 573-574 
Diterpeno 360, 448 
Divisao celular 64, 69,116 
desigual 754 
Divisao redutora 71 
DNA 18-20 
Barcodes 610 
fita codificante 403 
helice dupla 18-20 
modifica^ao 401 
recombinado 387 
replica^ao 20-21 
transferido 389, 544 
DNA plastidial 106 
DNA satelites 386 
DNAc 387 
DNAptllO 

Dobramento proteico 412 
Docksonia 788 
Doen<;a da crespeira 660 
Doen<;a da ferrugem 674 
Doen^a das castanhas 670 
Doen<;a do carvao 672 
Doen<;a epidemica em moscas 656 
Doen<;a fungica 665 
Doen<;a viral 629 
Doliporo 671 
Dominancia, parcial 561/ 

Dominancia apical 431, 438 


Dominancia apical 766 
Dormencia 454, 458 
Dormencia de gemas 464 
Dormencia de sementes 464, 832 
Dormideira, sensitiva, ver Mimosa 
Dorsicida 829 
Dorsifixo 804 
Dorstenia 890 
Doryanthaceae 857 
Dothideomycetidae 670 
Draba (Draba) 934, 1085 
Draba, ver Draba 
Dracaena (Dragodeiro) 1096 
Dracaenaceae 857 
Dracymyces (“Tranenpilz”) 672, 682 
Dragodeiro, ver Dracaena 
“Drehtang”, ver Furcellaria 
“Drehzahnmoos”, ver Tortula 
Dreno 326 

intensidade do dreno 327 
orgaos-dreno 302 
tecido-dreno 299 
Dreno de carbono 1007 
Drepanophycaceae 778-779 
Drepanophycus 778-779 
Driade-branca, ver Dryas 
Drosera (Drosera) 525, 872, 1081-1082 
Drosera, ver Drosera 
Droseraceae 872 
Drosophyllaceae 872 
Drosophyllum (Orvalho-do-sol) 872 
Drupa, ver Prunus 
Dryas (Driade-branca) 888, 935, 937 
Floras de Dryas 935 
Drynaria 797, 798 

Dryopteris (Samambaia vermifuga) 768, 
789, 790, 792/ 

Drypetes 895 
Ductamnus 899 
Dudresnaya 699 
Dulichium 932 
Duna 1070, 1081-1082 
Dunaliella 731 
Duplica^ao 564, 565 
Duplica<;ao em tandem 564 
Durra, ver Sorghum 
Durvillea 741 
Duvalia 905 
Dyctyonema 691, 693 

E 

Ebano 902 
Ebenaceae 901 
“Eberwurz”, ver Carlina 
Eburon 935 

Ecballium (Pepino-do-diabo) 891 
Ecdeiocoleaceae 862 
Echinacea 1110 

Echinocereus (Equinocereo) 874 
Echinops (Equinopse) 915 
Echinosteliales 645 
Echium (Equio) 903 


Ecidio 675, 676/ 

Ecidiosporo 676 
Ecidiossoros 675 
Ecologia 949 

Ecologia da reprodu^ao 1044 
Ecologia davegeta^ao 1062-1063 
Ecologia de populates 1036 
Ecologia do fogo 980 
Ecolu^ao neutra 589 
Ecossistema 954-955 
Ecotono 1062-1063 
Ectexina 806-807 
Ectocarpales 713 
Ectocarpus 713, 715 
Ectomicorriza 263, 535/ 

Ectoparasito 525 
Ectoplasma 494 
Edafon 742, 962 
Eem 935 

Efedra, ver Ephedra 
Efeito capilar 262 
Efeito da citocinina 444 

mecanismos moleculares 447 
Efeito da posi^ao 565 
Efeito de auxinas 437 

mecanismos moleculares 441 
Efeito de Emerson 285 
Efeito do etileno, mecanismos moleculares 
459 

Efeito do fundador 588, 594 

Efeito do nitrogenio, respira^ao 997 

Efeito fundador 588 

Eficiencia, reprodutiva 580 

Eficiencia na utiliza^ao do nitrogenio 998 

Eficiencia no uso da agua 270, 991 

Eficiencia quantica 1005 

Eichhornia (Aguape) 867 

“Einbeere”, ver Paris 

“Eispilz”, ver Pseudohydnum 

Eixo bifurcado 766 

Ejectossomo 702 

Elaeagnaceae 888 

Elaeis (Dendezeiro) 861, 930 

Elaeocarpaceae 885 

Elaiossomo 825, 825 

Elaterio 751, 762 

Jungermanniopsida 751 
Marchantiophytina 751 
Marchantiopsida 747, 750 
Elatinaceae 881 
Elemento cis 403, 406/ 

Elemento crivado 193-194 
Elemento de vaso 146, 767, 788 
Elemento real^ador 403, 406 
Elementos de vaso 187-188 
Elemento-tra^o 244 
Eleocaris, ver Eleocharis 
Eleocharis (Eleocaris) 862 
Eletrofisiologia 254 
Eletrofusao 82 
Elettaria (Cardamomo) 868 
Elevador hidraulico 999 
Eliciadores 537/ 542 
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Elodea (Elodea) 853, 940,1028, 1055, 
1068-1069 
Elodea, ver Elodea 
Elongase 341 
Elster 935 

Elymus (“Haargerste”) 1070, 1081-1082 
Embauba, ver Cecropia 
Emblingiaceae 895 

Embriao 124,125,159,160, 743-744, 758, 
773, 800/, 826, 827 
endoscopico 792 
somatico 420 
zigotico 420 

Embriofitas 624, 743-744, 799 
alternancia de fases nucleares 799 
alternancia de gera^oes 799 
Embriogenese 425,426 
Embrioteca 754, 759 
Emergencia 8,137,151 
Empetraceae 901 
Empetro, ver Empetrum 
Empetrum (Empetro) 902, 936,1082- 
1083,1085,1116 

Encalypta (“Glockenhutmoos”) 764 
Encelia 1112 

Encephalartos (“Brotpalmfarn”) 834-835 
Endemismo 1050 
Endexina 806-807 
Endivia, ver Cichorium 918 
Endocarpo 828 
Endocarpon 691 
Endocianomas 119 
Endocitobiose 118, 120, 624, 659, 694, 
703, 720, 722 
Endocitose 86 

Endoderme 140-141, 215-216, 773-774, 
781-783, 788 
Endogamia 575-576 
Endogeno 766 
Endolitico 637 
Endomembrana 81 

Endomyces (“Kreideschimmel”) 662-663 
Endomycetaceae, Endomycetales 662-663 
Endonucleases de restri^ao 387 
Endoparasito 525 
Endopeptidase 371 
Endoperidio 683/ 

Endopoliploide 567 
Endorina 640 
Endosperma 801, 825/ 

Endosporo 636, 746, 801 
Endotecio 758, 804-805 
Endotermico 226 
Endothia 670, 1027 
Endozzocoria 831 
Energia 225 
Energia de ativa^ao 233 
Engelhardtia 895, 930 
Enolase 328 

Enolpiruvilchiquimato-3-fosfato sintase 
346 

Entalpia 226 

entalpia livre 227/ 232 


Ent-c aureno 448 

Enteromorpha (“Darmtang”) 714, 725, 
1118 

Entomofila 823 
Entomophthora 656-657 
Entomophthorales 656 
Entreno 160, 742-743 
Entropia 226/ 

Entyloma (“Blattstreifenbrand”) 673-674 

Enula, ver Inula 

Envoltorio nuclear 58, 63 

Enxertia 420 

Enxofre 246 

assimila<;ao de enxofre 321 
Enxofre de sulfeto 321 
Enzima de ramifica^o 301 
Enzima desproporcionadora (D-enzima) 
302 

Enzima malica 309, 313, 314 
Enzimas 24, 234 
alostericas 240 
apoenzima 236 
centro ativo 235 
classifica«;ao 237 
coenzimas 236 
cofatores 236, 238 
cossubstratos 236 
especificidade de a<;ao 236 
holoenzima 236 
inibi^ao competitiva 240 
inibi^ao pelo produto 240 
liticas 539 
modifica^ao 239/ 
nomenclatura 236 
tiorredoxina 240 
Enzimas constitutivas 239 
Eoceno 929 
Epacridaceae 901 
Ephebe 690 

Ephedra (Efedra) 841-843, 936,1113 
Epicotilo 159 

Epidemias fungicas, fitopatogenos 688 
Epidendroideae 858 
Epiderme 133, 136, 182-183 
Epifilo, ver Epiphyllum 
Epifilo 1088 

Epifita 206-209, 797,1088 

Epigenetica 564 

Epigina 817 

Epilimnio 961 

Epilitico 637 

Epilobio, ver Epilobium 

Epilobium (Epilobio) 579, 881,1046-1047 

Epimacio 828, 840 

Epiphyllum (Epifilo) 875 

Epistasia 563 

Epistemologia 7-8 

Epiteca 707 

Epiteto especifico 617 

Epizoocoria 832 

EPSP sintase 347 

Equa^ao de Hardy-Weinberg 586 

Equa^ao de Nernst 231 


Equa^ao do balan^o hidrico 991 
Equilibrio dinamico 228/ 

Equinopse, ver Echinops 
Equio, ver Echium 
Equisetaceae, Equisatales 782/ 

Equisetites 785 

Equisetophytina 625, 782, 927 
Equisetopsida 782 

Equisetum (Cavalinha) 747, 783, 785, 797 
Ergotamina 670 
Ergotismo 670 
Ergotoxina 670 

Erica (Urze) 902,1067-1068, 1080-1081, 
1090 

Ericaceae, Ericales 901, 901/ 
Eriocaulaceae 862 

Eriophorum (“Wollgras”) 862, 863, 935, 
937, 1067-1068, 1072, 1081-1082,1116 
Eritrose 31 

Eritrose-4-fosfato 297, 346 
Erodium (Bico-de-gar^a) 879 
Erva-benta, ver Geum 
Erva-capitao, ver Hydrocotyle 
Erva-cidreira 906 
Erva-de-salepo, ver Orchis 
Erva-de-sao-joao, ver Hypericum 
Ervilha, ver Pisum 
Ervilha-de-cheiro, ver Vida 
Erwinia 634 

Erysimum (Goivo) 896, 1047-1048 
Erysiphales 665 
Erysiphomycetidae 665 
Erythropalaceae 877 
Erythroxylaceae 881 
Erythroxylum (Coca) 883 
Escala de tempo, biologica 951-952 
Escalloniaceae 910 
Escama seminifera 836 
Escama tectriz 836 
Escama ventral 748 
Escamas silicosas 706 
Escherichia 22, 626/ 630 
Esclerenquima 141-142 
Esclerocio 646, 670 
Esclerotesta 825 
Escotomorfogenese 466 
Escototropismo 496, 499 
Escrofularia, ver Scrophularia 
“Escudo” 798 
Escudos 743-744 
Escutelo 866 
Esferossomo 343 
Esfingogila 823 
Espa<;o intercelular 131 
Espadice 855 
Esparceta, ver Onobrychis 
Esparganio, ver Sparganium 
Esparto 1111 
Espasmonema 56 
Espata 855 
Especia^ao 591 
alopatrica 591 
efeito fundador 594 



1138 fndice 


peripatrica 594 
simpatrica 595 

Especia^ao por recombina^ao 599 
Especializa^ao 640 
Especie 619 

Especie diferencial 1064-1065 

Especie hibrida, homoploidia 599, 600 

Especie indicadora, ecologica 961 

Especie introduzida 1028 

Especies de erva-de-bicho, ver Polygonum 

Especies ruderais 1067-1068 

Especies vegetais, numero 624 

Espectroscopia por ressonancia nuclear 29 

Espeletia 980, 1092 

Espermacia 675, 694 

Espermatangio 697, 700 

Espermatideo 746 

Espermatofita 625, 745, 799 

Espermatofitina 625, 799 

Espermatogonio 711 

Espermatozoide 694, 746, 754, 808-809 

Espinheiro-do-mar, ver Hippophae 

Espinhos 157,178-179/, 204-205 

Espirilos 626, 632 

Espiroplasmas 539 

Espiroquetas 632 

Esponja, ver Luff a 

Espora, ver Consolida, Delphinium 

Esporao-do-centeio, ver Claviceps 

Esporidios 673 

Esporo 646 

Zygomicetes 659 
Esporo de resistencia 653 
Esporo de verao 677 
Esporo secundario 672, 682 
Esporocarpo 643, 793 
Esporocistiolo 658 
Esporocisto 646 
Esporocisto de germina^o 658 
Esporoderme 806-807 
Esporofilo 767, 781-783, 789 
em forma de escudo 782 
Esporofito, dominante 764 
Esporofito 641, 766 
Esporogonio 750 

Esporopolenina 720, 722/, 726, 733, 742- 
743, 806-807 
Esporozoario 703 
Espruce, ver Picea 
Esquema Z 289 
Esquizocarpo 910, 829 f 
Esquizogeno 131 
Esquizogonia 728 
Estado de carater 612 
Estagio de nucleos pareados 672 
Estame 804/ 

Estaminodio 804-805 
Estapileia, ver Staphylea 878 
Estaque, ver Stachys 
Estaquiose 324 
Estasegenese 607 
Estatenquima 502 
Estatistica, numerica 614-615 


Estatocito 502 
Estatolito 502 
Estefanocolpado 807-808 
Estefanoporado 807-808 
Estelaria, ver Stellaria 
Estelo 184-185, 763 
Estepe 1110 
Estereide 755 
Esterigma 671, 680 

Esterilidade, heran^a citoplasmatica 399 

Esterilidade do hibrido 593 

Esterilidade do polen 564 

Esteroide 360, 802-803 

Estigma 491, 703, 721, 723, 731, 811 

Estigmario 778-779 

Estilete 811 

Estimulante 820 

Estimulantes naturais 1029 

Estimulo 421, 485 

Estimulos de contato 505 

Estiolamento 466 

Estioplastos 112 

Estipa 857 

Estolao 161/ 

Estomato 132,134, 753, 758, 759, 763, 
764, 766 
antoceros 761 
movimentos nasticos 512 
regula^ao 514 
Estomato 748 

Estomatos 134,136, 269, 306-307, 896/ 
condutancia 989 
ritmos circadianos 512 
Estomio 518, 791, 793, 804-805 
Estoque de carbono 1015,1020 
Estragao, ver Artemisia dracunculus 
Estramonio, ver Datura 
Estrategia de vida 955-956,1044 
Estratifica^ao 453, 455, 464 
Estrela-da-terra, ver Geastrum 
Estreptocarpo, ver Streptocarpus 
Estresse 950-951 

Estrias de Caspary 140-141, 253, 264, 371 
Estricnina 903 
Estrobilo 774 
“Flor” 772 

Estrobilurina 678, 689 
Estrofiolo 825 
Estroma 107, 670 
Estromatolito 637 
Estrutura de cromatina 401,406 
Estrutura genica 399 
organiza^ao 400 
“Etagenmoos”, ver Hylocomium 
Etanol 329 
Etileno 455, 558 
abscisao 459 

amadurecimento de frutos 458 
biossintese 456, 457 
crescimento de raizes 458 
dormencia 458 
efeitos 456 

forma^ao de flores 458 


orgaos florais 458 
queda foliar 459 
senescencia 458 
Etilmetassulfonato (EMS) 384 
Euallomyces 655 
Euascomycetes 662-663 
Euasterideas I 902 
Euastrum 738, 742 
Eubacterias 626 
Eubasidiomycetes 678 
Eucalipto, ver Eucalyptus 
Eucaplyptus (Eucalipto) 880, 983/ 986, 
996,1032-1033, 1054, 1061-1062,1096, 
1102,1106 
Eucarpia 648, 653 
Eucarya, Eucariotos 1, 622 
grupos fundamentais 624 
reino, dominio 639 
reprodu^ao 639 
surgimento 639 
Eucarya 621 
Eucelula 1 

Eucladium (“Schonastmoos”) 765 
Eucommiaceae 903 
Eucoronis 704 
Eucromatina 49, 58, 401 
Eucryphia 1102 
Eudicotiledoneas 846, 869 
Eudicotiledoneas-nucleo 872 
Eudorina 731 
Euforbia, ver Euphorbia 
Eufrasia, ver Euphrasia 
Euglena (Euglena) 721, 741, 880 
fototopotaxia 492 
Euglena, ver Euglena 
Euglenophyta 622, 624, 721 
Euonymus (Barrete-de-padre) 881,1080- 
1081 

Eupatorium (Trevo-cervino) 918 
Euphorbia (Euforbia) 883/ 884, 1027, 
1098,1119 

Euphorbiaceae 881, 884 

Euphrasia (Eufrasia) 908 

Euphroniaceae 881 

Euploide 567 

Eupomatiaceae 850 

Euptelea 869 

Eupteleaceae 869 

Eurosideas 881 

Eurosideas III 895 

Eurotiales 664 

Eurotiomycetidae 664 

Eurotium 665 

Euryarchaeota 639 

eusporangiado 771/ 781-782, 787 

Eustelo 783 

Eustigmatophyta 712 

Eutrofiza^ao 741 

Evapora^ao 268 

Evernia (“Pflaumenflechte”) 693 
Evolu<;ao 3, 605 
Evolu^ao de caracteres 617 
Excavatae 621, 622, 624 



fndice 1139 


Exclusao competitiva 1043 
Excre^ao de agua 85 
Excreta, excre^ao 147, 372 
Exidiopsis 682 
Exina 806-807 
Exobasidiales 673 
Exobasidium 672, 674 
Exocarpo 828 
Exocitose 86, 373 
Exoesqueleto 91 
Exogeno 766 
Exons 399 
5’-exonuclease 406 
Exopeptidases 371 
Exoperidio 683/ 

Exosporio 746, 767, 772, 785, 794 
Exosporo 636 
Exotecio 804-805 
Exotermico 226 
Expansina 96 

Experimento de Engelmann 739 
Expressao genica 380, 400 
Exsuda^ao da raiz 1016 
Extensina 92-93 
Extin^ao 317 

Extin^ao em massa 605, 924 

F 

Fabaceae, Fabales 885, 886/ 

Fabids 881 
Faboideae 886 
Facilita^ao 1026 
FAD 332 

“Fadenflechte”, ver Alethopteris 
“Fadenstaubling”, ver Stemonitis 
Fagaceae, Fagales 892, 893/ 

Fagocitose 86,120 
Fagopyrum (Trigo-sarraceno) 872 
Fagos 6-7, 24 
Fagotrofia 703, 740 
Fagotrofico 642 

Fagus (Faia) 892-893, 930, 936-937, 984, 
1027, 1031,1045-1046, 1051-1052, 1054/ 
1070, 1074-1075, 1080/ 1083-1084,1104 
Faia, ver Fagus 
Falcatifolium 840 
Falenolfila 823 
Fallopia 817 
Faloidina 51 
Falotoxina 685 
Falsa dicotomia 754 
Falso jasmim, ver Philadelphus 900 
Familia 619 

Familia genica 407, 565 

Fanerofita 167, 797 

Farnesil pirofosfato 359, 360 

Fase G 0 69 

Fase G : 69 

Fase G 2 69 

Fase M 69 

Fase S 69 

“Faserling”, ver Psathyrella 


Fator de inicia^ao 410 
Fator de terminate) 411 
Fator de transcri^ao 402/ 406,430 
Fator Nod 529 
Fatores ambientais 957-958 
Fatores de alongamento 411 
Fatores de patogenicidade 537, 539 
Fava 888 

FBP (frutose-l,6-bisfosfato) 297, 300 
FBP-1 fosfatase 297 
Fecunda^ao 800/ 817, 824 
dupla 824 

Fecunda^ao cruzada (alogamia) 579 

Fecunda^ao cruzada 679 

Fecunda^ao pelo tubo polinico 824 

“Federtang”, ver Bryopsis 

Feijao, ver Phaseolus 

Feijao 888 

Feixe, colateral 147 

Feixe concentrico 147 

Feixe vascular 146/ 767 

Felema 137, 139/ 194-195 

Feloderme 137 

Felogenio 137 

Feltro 764/ 

Fenda de germina^ao 806-807 
Fenda transversal 703 
Fenda ventral 811 
Fene 4 

Fenilalanina 346-347 
fenilalanina-amonia liase (PAL) 354 
Fenilpropano 368 
Fenograma 613 
Fenois 354 

derivados de chiquimato 355 
Fenologia 951-952 
Fenomeno de desenvolvimento 421 
Fenometria 951-952 
Fenotipo 376, 386, 559 
Feofitina 277 
Fermenta^ao 327-329 
alcoolica 329, 661 
lactica 329 

Fermento da cerveja (ver tambem 
Saccharomyces ) 661 
Fermento do pao, ver Saccharomyces 
Fermento do vinho 661 
Fermentos 234 
Feromonio 455, 552 
Feromonio de alarme 551 
Ferredoxina 286, 291 
Ferredoxina-NADP + redutase (FNR) 291 
Ferro 246, 255 
Ferrocactus 1098 
Ferrugem das gramineas 675 
Ferrugem-amarela, ver Puccinia 
Ferugem-da-pera, ver Gymnosporangium 
Festuca (Festuca) 866, 1046-1047, 1081- 
1082, 1092 
Festuca, ver Festuca 
“Fettkraut”, ver Pinguicula 
“Feuerschwamm”, ver Phellinus 
Fialide 665 


Fibra (esclerenquima) 142 
Fibra da gleba 747 
Fibra de capilicio 747 
Fibra de rami 891 
Fibra lenhosa 187-188 
Fibra liberiana 193-194 
Fibras, vegetais 1029 
Fibras 99 

Fibrila de cromatina 61 
Fibula 679 

“Fichtenspargel”, ver Monotropa 
Ficobilina 277, 635, 696 
Ficobiliproteideo 281, 635 
Ficobilissomo 107, 111, 281/ 283, 635, 696 
Ficocianina 277, 281, 635, 696 
Ficocianobilina 281 
Ficoeritrina 277, 281, 635 
Ficoeritrobilina 281 
Ficoplasto 723 

Ficus (Figo) 623, 822, 890, 891, 930,1046- 
1047,1061-1062,1088 
Figo, ver Ficus 

Filamento de celulas espermatogenicas 
743-744 

Filamento de feoficea 715-716 
Filamento intermediary 54 
Filamentos de viscina 808-809 
Fileira de ecidiosporos 676 
Filete 804 

Filicophytina 625, 787 
Filicopsida 787 
Filidio lateral 751 
Filidio ventral 751 
Filipendula (Ulmaria) 936 
Filirea, ver Phillyrea 
Filo 619 
Filocladios 157 
Filoclado, ver Phyllocladus 
Filogenia de taxons 617 
Filogenia molecular 623 
Filoide 694, 712, 745, 753 
Filoma 159, 195-197 
Filoquinona 291 
Filotaxia 162, 163, 163/ 

“Filsmutzenmoos”, ver Pogonatum 
Fischerella 636 

Fisiologia do desenvolvimento 375 

Fisiologia do movimento 485 

Fisiologia dos estimulos 485 

Fissidens (“Spaltzahnmoos”) 753, 761, 762 

Fita-molde 403 

Fitato (Acido fitinico) 246 

Fitoalexina 542-543 

Fitocenose 954-955 

Fitocitos 9 

Fitocromo 315, 473-474 
classe I 476 
classe II476 
espectros de a^ao 479 
esquema estrutural 477 
Pfr 475 
Pr 475, 477 

Fitocromo da classe I 478, 479 
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Fitocromo da classe II479 
Fitocromobilina 474 
Fitol 277 

Fitolaca, ver Phytolacca 
Fitomassa 956-957,1015 
Fitomero 160, 378 
Fitopatogenos 
avirulentos 537 
incompativeis 537 
intera<;ao 538, 539 
intera^ao compativel 537, 542 
resistencia 537 
suscetiveis 537 
virulentos 537 
Fitopatologia 521, 537 
Fitoplasmas 539 
Fitoquelatina 250 
Fitormonio 417, 432, 540 
Fitossideroforo 256 
Fitossociologia 1073 
Fitzroya 1102 

Fixa^ao do nitrogenio 532, 637 
Flacourtiaceae 881 
Flagelina 116 
Flagellariaceae 862 
Flagelo 56, 57, 487 
aparelho flagelar 723 
dineina 56 
inser^ao 628 
Flagelo barbulado 649 
Flagelo delicado 628 
Flagelo do tipo chicote 649, 723 
Flagelo transversal 703 
Flagelos 

heteroconta 647, 701, 705, 710 
isoconta 723 
opistoconta 652 
Flagelos 56, 487 
Flavan 357 

Flavonoides 355, 357, 802-803 
Fleina 35-36 
Flexilha, ver Stipa 
Flipase 84 

Floema 144-145, 323 

secundario 183-184, 193-194 
transporte de assimilados 325 
Flor 771,772, 774, 782, 801 
actinomorfa 818 
assimetrica 818 
com simetria radial 818 
dissimetrica 818 
monociclica 818 
monossimetrica 818 
pentaciclica 818 
zigomorfa 818 

Flor calcarada, ver Centranthus Sporocyste 
Esporocisto 658 
operculado 653 
unilocular 717 
Flor da mosca-varejeira 823 
Flor de borboleta (Psicofila) 823 
Flor de inseto 823 
Flor de mariposa 823 


Flor de nectar 821 
Flor de oleo 821 
Flor de passaro (Ornitofila) 823 
Flor de perfume 821 
Flor de polen 821 
Flor de resina 821 
Flor digitaliforme 822 
Flor discoide 822 
Flor do tipo pincel 823 
Flor em forma de tigela 822 
Flor hipocrateriforme 822 
Flor ligulada 822, 915 
Flor mimetica 821 
Flor tubular 915 
Flor tubulosa 822 
Flor urceolada 822 
Flora^ao 637, 703 
Flor-armadilha 823 
Floras 610 
Flor-borboleta 886 
Flor-da-paixao, ver Passiflora 
Flor-de-abelha (melitofila) 823 
Flor-de-besouro 823 
Flor-de-morcego 824 
Flor-de-mosca (miofilica) 823, 905 
Flor-de-viuva, ver Knautia 
Flores actinomorfas 818 
Flores casmogamas 819 
Flores de fungos 684 
Flores polissimetricas 818 
Flores tetraciclicas 818 
Floresta de carvao 778-779, 786, 927, 928 
Floresta de lignita 931 
Floresta montana de zona temperada 1106 
Florestas 
boreais 1114 
submersas 713 

Florestas deciduais, das zonas temperadas 
1104 

Florideophyceae 701 
Florigeno 466 
Floroglucina 369, 370 
Flor-revolver 822 
Fluxo de massa 259, 326 
Fluxo de membrana 81 
Fluxo de transpira^ao 272 
Fluxo genico 582, 588 
FMN 332 f 

Foeniculum (Funcho) 913 
Fogo 1096,1100 
Fogo-de-santo-antao 670 
Folha 195-197, 745 
anatomia 201-202 
escleromorfa 205-208 
longevidade 996, 1012 
unifacial 200-201 

Folha de sol ( ver tambem Folha de luz) 
315,467-468 
Folha enrolada 765 
Folha normal 195-197 
Folha paleacea 915 
Folha submersa 794 
Folhas bifaciais 200-201 


Folhas de sombra ( ver tambem folhas de 
sol) 315,467-468 
Folhas equifaciais 200-201 
Foliculo 829, 830 
Fomes 685/ 

Fonte de infec^ao 688 
Fonte-dreno 326 
Fontinalis (Fontinalis) 765 
Fontinalis, ver Fontinalis 
For^a motriz de protons 230, 233 
Forma de crescimento 172 
Forma de vida 583,1064-1065, 1074-1075 
Forma em almofada espinhosa 1110 
Forma principal (teleomorfa) 646, 664, 
689 

Forma secundaria 664, 689 
anamorfa 646 

Forma^ao da hulha 778-779 
Forma^ao de casquetes 735 
Forma^ao de esporos 663 
Ascomycetes 660 

Forma^ao de modelo 378, 421, 427-428 
Forma^ao de rochas 
cianobacterias 637 
musgos 765 

Forma^ao de sementes 777-778, 785 
Forma^ao de tetravalentes 568 
Forma^ao de vesiculas 87 
Forma^ao do amido, regula^ao 304 
Forma^ao do asco 662-663 
Forma^ao do corpo frutifero 666 
Zygomycetes 659 
Forma^ao do embriao 792 
Forma^ao do endosperma 827 
Forma^ao do polen 
simultanea 805-806 
sucedanea 805-806 
Forma^ao do saco embrionario 816 
Forma^ao Gunflint 926 
Formadores de rochas 742 
Formiga cortadeira 687 
Formula floral 818 
Forquilha de replica^ao 22 
Forragem 1029 

Fosfoenolpiruvato carboxiquinase 344 
Fosfofrutoquinase 
ATP-dependente 299, 328 
PPi-dependente 299 
D-3-fosfoglicerato 297 
3-fosfoglicerato 295 
Fosfoglicerato 236 
fosfoglicerato mutase 328 
fosfoglicerato quinase 235, 296-297, 
328-329 

Fosfoglicoisomerase (PGI) 299 
2-fosfoglicolato 304 
Fosfoglicolato fosfatase 305 
Fosfoglicomutase 299, 327, 328 
a-fosfoglucano-hidro diquinase 301 
Fosfoglucano-hidro diquinase 301 
Fosfolipideos 37 

Fosfolira^ao em nivel de substrato 232, 
329 
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Fosforila^ao, oxidativa 332 
Fosforila^ao da cadeia respiratoria 332 
Fosforo 246,1001 
Fosseis-guia 926 
Fossil vivo 836 
Fossiliza^ao 925 
Fotoautotrofia 224, 274 
Fotobionte 536, 690 
Fotodiferencia^ao 473-474 
Fotofobotaxia 491 
Fotofosforila^o 287, 293 
ciclica 292 
Fotoinibi<;ao 293 
Fotolise da agua 285, 294 
Fotomodula^ao 473-474 
Fotomorfogenese 466 
Fotomorfose 466,467 
Fotonastia 506, 515 
Fotons 275 

Fotoperiodismo 467-468, 976 
Fotoperiodo 467-470 
Fotorreceptor 473-474, 476, 480,491,497, 
712, 721 

Fotorrespira^ao 304 
serie de rea^oes 304, 305 
Fotorreversibilidade 476 
Fotossintese 231, 274,1004 
anoxigenica 632 

bloqueamento dos produtos finais 1007 

carencia de agua 318 

centro de rea<;ao 277 

concentra^ao de dioxido de carbono 316 

dependencia da luz 316 

dependencia da temperatura 317,1004 

dependencia em rela^ao ao C0 2 1004 

espectro de a<;ao 278 

esquema Z 288 

oxigenica 634, 693 

ponto de compensa^ao da luz 316,1004 
rea<;ao luminosa 1005 
rea<;ao no escuro 294,1005 
transporte de eletrons 284-285 
transporte de ions hidrogenio 285 
Fotossintese C 4 876 
Fotossistema I 286, 291, 634 
estrutura 291 
fluxo de eletrons 291 
P700 285 

Fotossistema II 632, 634 
antenas 283 
estrutura 289 
P680 285, 289 
proteina D1 289 
transporte de eletrons 289 
Fototaxia 490 
Fototrofia 628 
Fototropina 497,498, 515 
Fototropismo 496,498 
transporte de auxinas 499 
Fouquieriaceae 901 
Fovea 776 

Fracionamento celular 42 
Fragaria (Morango) 888, 889 


Fragmobasidios 672, 677 
Fragmoplasto 69, 70, 624, 723, 726, 737, 
742-743 

Framboesa, ver Rubus 

Francoaceae 879 

Frankeniaceae 872 

Frankia 634, 894 

“Frauenhaarfarn”, ver Adiantum 

Fraxinus (Freixo) 906, 907, 930, 1080,1100 

Freixo, ver Fraxinus 

Frequencia alelica 585 

Frigana 1100 

Fritildria , ver Fritillaria 

Fritillaria (Fritilaria) 856 

Fritschiella 734, 735 

Fronde 764, 787 

Fronde espacial 770, 781-782 

Frulania, ver Frullania 

Frullania (Frulania) 751, 752 

Frustula 707 

Fruta 1029 

Frutano 33, 368 

Fruta-pao, ver Artocarpus 

Fruto 828 

sincarpico 828 
Fruto carnoso 829 
Fruto desagregado 829/ 

Fruto drupoide 829/ 

Fruto indeiscente 829/ 

Fruto oleaginoso 1029 

Fruto seco 829 

Fruto segmentado 829/ 

Fruto-2,6-bisfosfato (F2,6BP) 303 

Fruto-estrelado, Carambola, ver Averrhoa 

Frutos coricarpicos 828 

Frutos deiscentes 829, 829/ 

Frutos unicarpelares 828 
Frutose 31 

Frutose-l,6-bisfosfatase (FBPase) 299 
Frutose-1,6-bisfosfato (FBP) 297, 300 
Frutose-1,6-bisfosfato fosfatase (FBPase) 
302/ 

Frutose-2,6,bisfosfato quinase 303 
Frutose-2,6-bisfosfato fosfatase 303 
Frutose-6-fosfato 297, 299, 328 
Frutose-6-fosfato quinase 299, 303 
ver tambem fosfofrutoquinase 
FtsZ 53, 195-197,116 
Fucales 717 
Fucoidina 718 
Fucoxantina 280, 712 

Fucus (“Sagetang”) 641, 714, 717, 719, 741, 
1118,1119 

Fuligo (“Lohbliite”) 644 
Fumagina 670 

Fumana (“Nadelroschen”) 897,1082-1083 

Fumarase 331 

Fumarato 331 

Fumaria (Fumaria) 869 

Fumaria, ver Fumaria 

Fumariaceae 869 

Funaria (Funaria) 757-761, 764/ 

Funaria, ver Funaria 


Fun^ao do ecossistema, biodiversidade 
1060-1061 

Funcho, ver Foeniculum 
Fungicida 652, 688/ 
sistemico 678 

Fungo alimenticio 683, 685 
Fungo celulosico 647 
Fungo com corpo frutifero esferico, ver 
Hypoxylon 

Fungo da ferrugem 674 
Fungo do cha 662-663 
Fungo quitinoso 652 
Fungo toxico 685 
Fungo-acendedor 685 
Fungo-carvao, Carvao-do-milho, ver 
Ustilago 

Fungo-da-betula, ver Leccinum 
Fungo-da-oliveira, ver Omphalotus 
Fungo-de-betula, ver Piptoporus 
Fungo-de-esgoto 650 
Fungos 645, 646, 652 
biotroficos 538 
carnivoros 688 
causadores de doen^as 677 
como causadores de doen^as 687 
degradadores de madeira 686 
doliporo 671 
filogenia 624 
fosseis 686 
heterotalicos 646 
homotalicos 646 
modo de vida 686 
necrotrofia 538 
ocorrencia 686 
parede transversal 671 
perfura^ao da parede transversal 676 
pontoa<;ao 671 
poro 671 
simbiontes 687 
simbiose com cochonilha 678 
verdadeiros 652 
Fungos imperfeitos 689 
Fungos lamelares (Agaricales) 682 
lamela 681, 685 

Fungos plasmodiais, celulares 642 
Fungos sem lamelas 682 
Fungos-alga 646 
Fungos-de-ambrosia 687 
Funiculo 813 

Furcellaria (“Drehtang”) 697 
Fusao celular 44, 82 
Fusarium 741 
Fusicladium 670, 671 
Fusicocina 441, 540, 543 
Fuso acromatico 64, 67-68 
Fynbos 1100 

G 

G1P (glicose-l-fosfato) 300, 327 
G6P (glicose-6-fosfato) 299-300, 327 
“Gabelzahnmoos”, ver Dicranum 
Gagea (Gageia) 856 
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Gageia, ver Gagea 

Galactana 33 

Galactose 31 

Galacturonano 35-36 

Galanthus (Campanula-branca) 859, 860 

Galeopsis (Dente-furado) 603, 906, 907 

Galha 523 

Galhas de plantas 523 
Galinsoga (Picao-branco) 918, 940 
Galio, ver Galium 

Galium (Galio) 905, 906,1080-1081 
Galvanotropismo 505 
Gameta 71, 640 
Gameta de repouso 738 
Gameta nu 738 
Gametangio 641, 715 
Gametangioforo 747, 749 
Gametangiogamia 641, 646, 657, 663 
Gametocistos 646 
Gametofito 641, 699 
feminino 799, 808-809/ 
masculino 800, 815 
Gameto-gametangiogamia 663, 697 
Gametogamia 640 
Gamona 488 
Gancho da plumula 457 
GAPDH (gliceraldeido fosfato 
desidrogenase) 296, 297, 328, 329 
plastidial 296 

Garan^a-europeia, ver Rubia 
Garra-do-diabo, ver Phyteuma 
Garryaceae, Garryales 903 
Gasteromiceto, ver Gasteromycetales 
Gasteromicetos 681 
Gasteromycetales 683 
Gaultheria 1092 
Gavinha 157, 204-205 
Gavinha caulinar 178-179 
Geastrales 684 

Geastrum (Estrela-da-terra) 684 
Geissolomataceae 878 
Geitonogamia 579 
Gelidium 736 
Gelsemiaceae 903 
Gema auxiliar 173,176-177, 792 
Gema axilar 159 
“Gemsheide”, ver Loiseleuria 
Gencianela, ver Gentianella 
Gene 4, 239, 386,407 
expressao 380 
responsivo a patogenos 547 
Gene da avirulencia 537 
Gene de resistencia 388, 537 
Gene mutatorio 563 
Genero 619, 903 
Geneta 580, 954-955 
Genetica de populates 586 
Gengibre, ver Zingiber 
Genista (Giesta) 886 
Genlisea 908 
Genoma 380 
mitocondrial 396 
nuclear 380 


plastidial (plastoma) 396 
tamanho 381 
Genomosperma 921 
Genotipo 376, 559 

Gentiana (Genciana) 903, 934,1047-1048, 
1054, 1085, 1092 

Gentianaceae, Gentianales 903, 904 f 
Gentianella (Gencianela) 903,1092 
Gentiopicrin 903 
Geofito 797 
Geolegnia 648 
Geosiphonales 659 
Geosyphon 659 
Geraniaceae, Geraniales 879 
Geranilgeranil pirofosfato 359-360, 448 
Geranilpirofosfato 359-360 
Geranio, ver Geranium 
Geranium (Geranio) 879 
Gerbera 915 
Germina^ao 825, 833 
Germina<;ao da semente 828 
giberelinas 452 
Germina^ao epigea 202-204 
Germina^ao hipogea 202-204 
Gerontoplasto 111-112 
Gerradinaceae 895 
Gesneriaceae 906, 910, 931 
Geum (Erva-benta) 888,1085 
Giberelinas 360, 448, 450 
alongamento de entrenos 451 
biossintese 448 
efeitos 450 
estrutura 452 
expressao sexual 451 
fisiologicamente ativas 448 
forma^ao de flores 451 
germina^ao de sementes 452 
transporte 448 
Giesta, ver Genista 
Gilia 59, 593 
Gimnocarpo 680 
Gimnospermas 523, 622 
Gineceu 811-812 
Ginja 888, 935 

Ginkgo 808-809, 835, 930, 1047-1048, 
1050, 1055 

Ginkgopsida 799, 835, 929 
Ginodioicia 802-803 
Ginoforo 817 
Ginomonoicia 802-803 
Ginostegio 905 
Ginostemio 857 
Girassol, ver Helianthus 
Giz 736 
Glacial 934 
Glacophyceae 696 
Gladiolo, ver Gladiolus 
Gladiolus (Gladiolo) 857 
Glandula de sal 373 
“Glanzalge”, ver Chromulina 
“Glanzstaubling”, ver Leocarpus 
“Glatthafer” ver Arrhenatherum 
Glauce, ver Glaux 


Glaucobionta 622, 624, 695 
Glaucocystis 696 
Glaucophyta 695 
Glaux (Glauce) 901 
Gleba 684 

Glechoma (Glecoma) 906 
Glecoma, ver Glechoma 
Gleicheniales 792 
Glenodimium 703 
Gliadina 371 
Glicano 30 

Gliceraldeido fosfato desidrogenase 
(GAPDH) 296, 297, 328, 329 
Gliceraldeido-3-fosfato 296 
Gliceraldeido-D-3-fosfato 297 
Glicerato quinase 305 
Gliceria, ver Glyceria 

Glicerol-3-fosfato desidrogenase 340, 341, 
343 

Glicerol-3-quinase 343 
Glicerolipideo 341 
Glicinia, ver Wisteria 
Glicogenio 368, 643, 646 
Glicolato oxidase 305 
Glicolipideo 37 
Glicolise 327, 328 
Glicoproteina 31, 372 
Glicose 31, 327 
Glicose-1 -fosfato 327 
Glicose-6-fosfato (GCP) 299-300, 327 
Glicosideo 31, 363 f 
cianogenico 802-803 
Glicosideo de oleo de mostarda 895 
Glifosato 346 
Glioxissomo 88, 336, 343 
Globularia (Globularia) 908, 934 
Globularia, ver Globularia 
Globulina 371 

“Glockenhutmoos”, ver Encalypta 
Gloeocapsa 690 
Gloeocapsomorpha 637 
Gloeophyllum 686 
Glomales 659 
Glomeromycota 659 
Glomus 65, 1000 
Glossopterideas 922 
Glossopteris 929 
a-glucano-hidro diquinase 301 
Glucano-hidro diquinase 301 
Glucanos 33 

Glucosinolatos 321, 363, 802-803 
biossintese 363-364 
degrada^ao 365 
(3-glucuronidase 393 
(3-D-glucuronidase (GUS) 390 
Gluma 866 
Glutamato 319 

ciclo de glutamato sintase/glutamina 
sintetase 305 

glutamato desidrogenase 336 
glutamato sintase 319-320 
glutamato-glioxilato aminotransferase 
305 
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Glutamina 319 
glutamina sintetase 319-320 
glutamina-2-oxoglutarato 
aminotransferase (GOGAT) 319 
Glutenina 371 
Glyceria (Gliceria) 1071 
Glycine (soja) 888 
Glyptolepis 839 

Gnetales 625, 799, 836, 841-842 
Gnetum 841-842 
Godetia, ver Clarkia 
GOGAT (glutamina-2-oxoglutarato 
aminotransferase) 319 
Goivo, ver Erysimum 
Goivo, ver Matthiola 
Goivo-amarelo, ver Cheiranthus , 
Erysimum 

Golfao-pequeno, ver Nymphoides 
Golgi 47 

Gomortegaceae 850 
Gomphales 685 
Gomphonema 709 
Gonimocarpo 698 
Goniostomum 705 
Gonium 73, 733, 741 
Gonotrofia 641, 746 
Gonyaulax 703 
Goodeniaceae 915-916, 918 
Gordura 34-35, 343 
Gorduras neutras 343 
Gossypium (Algodoeiro) 897-898 
Goupiaceae 881 
Gracilaria 736 
Gradiente de ions 232 
Gradiente de pressao 325 
Gradualismo 5 
Grama-azul, ver Poa 
Grama-azul, ver Sesleria 
Grama-cachimbo, ver Molinia 
“Grama-cristada”, ver Cynosurus 
Graminea 863 
Gramineae 863 
Grana 107,108 
Granulos polifosfatados 627 
Grao de amido 112 
Grao de polen 800/, 806-807 
Grao-de-bico, ver Cicer 
Graphidales 693 
Graphis (“Schriftflechte”) 691/ 

Grau de ploidia 62 
Gravimorfose 482 
Gravitropismo 499, 500/ 
auxina 504 

limiar de estimulo 501 
mecanismo de percep^ao 503 
“Greiskraut”, ver Senecio 
Grevillea 871 
Grimia, ver Grimmia 
Grimmia (Grimia) 761-762 
Grinellia 697 
Griseliniaceae 910 
Groselha, ver Ribes 
Grossulariaceae 877-878 


Grubbiaceae 900 
“Grubchenflechte”, ver Sticta 
Grupo de celulas iniciais 715, 748, 787 
Grupo de iniciais 766, 789 
Grupo externo 615-616 
Grupo funcional 954-955 
Grupo prostetico 29, 236 
Guamatelaceae 878 
Guanilil transferase 404 
Guanina metiltransferase 404 
Guarrige 1100 
Gunnera 871 

Gunneraceae, Gunnerales 871 
Giinz 935 
Guta^ao 270 
Gymnodinium 702-703 
Gymnosporangium (Ferrugem-da-pera) 
675, 678 

Gyromitra (“Lorchel”) 667/ 
Gyrostemonaceae 895 

H 

H + -ATPase 320,513 
“Haarfarn’ver Trichomanes 
“Haargerste”, ver Elymus 
“Haarkelchmoos”, ver Trichocolea 
“Haarmutzenmoos”, ver Polytrichum 
“Haarstaubling”, ver Trichia 
Haberlea 908, 931 
“Habichtskraut”, ver Hieracium 
Habitat 957-958 
Habitat hibrido 597 
Habito “arborescente” 764 
Haematococcus 730, 731 
Haemodoraceae 866 
Haemophilus 634 
Hagenia 1090 
“Hainsimse”, ver Luzula 
Hakea 871, 980, 1100 
Halicystis 728, 729 
Halidrys (“Schotentang”) 714 
Halimeda 729, 740 
Halimedales 728 
“Hallimasch”, ver Armillaria 
Halofita 249, 1002,1112 
Halophytaceae 872 
Halopteris 712 
Haloragaceae 877 
Haloxylon 1112 
Hamamelidaceae 877 
Hanguanaceae 866 
Hansenula 661 
Hapalosiphon 636, 742 
Hapaxantica 445 
Haplobiontico 699 
Haplo-dicarionte 641 
Haplo-diplonte 641 
Haplogenotipico 570 
Haplolepideae 760/ 

Haplomitrium 751 
Haplostemone 804-805 
Haptanthaceae 919 


Haptero 747, 784, 785 
Haptonema 704 
Haptophyta 652, 704 
“Hauhechel”, ver Ononis 
Haustorio 179-180,179-181, 538, 650, 

665, 674, 690, 692, 758, 792, 795 
Hectorellaceae 872 
Hedera (Hera) 910 
Heleboro, ver Helleborus 
Heliantemo, ver Helianthemum 
Helianthemum (Heliantemo) 897, 934, 
936, 1085 

Helianthus (Girassol) 599, 600, 917, 918 
Helianthus tuberosus (Tupinambo) 
a-helice 27 

Helichrysum (Sempre-viva) 918 
Heliconia 1088 
Heliconiaceae 868 

Helleborus (Heleboro) 804, 869/ 1080- 
1081 

“Hellerkraut”, ver Thlaspi 
Heloboro, Flor-da-verdade, ver Veratrum 
Helvella (“Sattellorchel”) 667-668 
Helwingiaceae 910 
Hemerobia 1070 
Hemerocale, ver Hemerocallis 
Hemerocallidaceae 857 
Hemerocallis (Hemerocale) 804-805 
Hemiangiocarpico 680 
Hemicelulose 92-93, 367 
Hemicriptofita 168, 797 
Hemiparasito 523 
Hemiterpenos 359 
Hepatica 625, 746, 747 
foliosa 751 

multiplica^ao vegetativa 748 
Hepatica talosa 747 
Hepatica-estrela, ver Riccia 
Hera, ver Hedera 
Heracleum (Acanto) 940 
Heran^a 3 
biparental 573 
dissomica 568 
extracromossomica 573 
extranuclear 573 
materna 573 
paterna 573 
tetrassomica 568 
Herbivoria 547 
Herbivoros 521 
Hercogamia 579, 819 
Hernandiaceae 850 

Hernia das cruciferas, ver Plasmodiophora 

Herniaria (Herniaria) 873-874 

Herniaria, ver Herniaria 

Herpotrichia 670 

Heteranteria 804-805 

Heterobasidion (“Wurzelschwamm”) 686 

Heterocarpia 831 

Heterocistos 526, 533, 635 

Heteroconte 647 

Heterocromatina 49, 59,401 

Heterofilia 794 
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Heterogametico 756 
Heterogaura 618 
Heterogloeales 712 
Heterokontobionta 622, 624, 701 
grupos heterotroficos 647 
Heterokontophyta 652, 705 
Heteromorfia 819 
Heterose 599 
Heterosiphonales 712 
Heterospermia 831 
Heterosporia 773-774, 786, 793 
Heterosporico 801 
Heterossomo 575-576 
Heterostilia 578 
Heterotrica 701, 725, 734, 742 
Heterotrofia 224-225, 522, 628 
Heterotrofico 702 
Heterozigose 380 
Heterozigoto 561 

Hevea (Seringueira, Borracha-do-para) 
885 

Hexoquinase 301, 327-328 

Hexosefosfato isomerase 328 

Hexose-P 299 

Hexoses 30 

Hibisco, ver Althaea 

Hibridiza^ao 597, 599 

Hibridiza^ao in situ 44 

Hibridos F p capacidade vital reduzida 593 

Hidatodio com epitema 271, 373 

Hidatodios 135, 270, 786 

Hidrata^ao 262 

Hidrenquima 131 

Hidrocaris, ver Alisma, Hydrocharis 
Hidrocoria 832 
Hidrofilia 820 
Hidrofito 765 
Hidroide 755, 757, 759 
Hidrolases 237 
Hidroponia 243 
Hidroxipiruvato redutase 305 
Hieracium (“Habichtskraut”) 917, 918, 
1001 

Hifa 646, 657, 663,717 

Hifa de liga^ao 681 

Hifa de nucleos pareados 675 

Hifa esqueletica 681 

Hifa receptora 676 

Higrocasia 517 

Higrofito 765, 797 

Higromorfose 482 

Higrotaxia 493 

Higrotropismo 506 

Hilo 825 

Himantandraceae 850 
Himanthalia (“Riementang”) 719 
Himenio 669, 678, 680/ 

Himenofilo, ver Hymenophyllum 
Himenoforo 680 
Himenomicetos 680 
Hiosciamo, ver Hyoscyamus 
Hipantio 817, 880 
Hiperciclo 621 


Hipertonico 261 

Hipnosporocisto 655 

Hipnozigoto 653, 656, 658, 712, 738 

Hipociste, ver Cytinus 

Hipocotilo 159, 827 

Hipoderme 215-216 

Hipofise 827 

Hipogina 817 

Hipolimnio 961 

Hiponeustonte 741 

Hipoteca 707 

Hipotese de muitas etapas 4 
Hipotese do crescimento acido 440 
Hipotese do hidrogenio 120 
Hipotese guarda 538 
Hipotonico 261 
Hippocastanaceae 899 
Hippophae (Espinheiro-do-mar) 889 
Hippophae 1046-1047, 1082-1083 
Hippuris (Cavalinho-dagua) 908,1050, 
1068-1069 
Histamina 348 
Histologia 123 
Histona acetilases 401 
Histona desacetilases 401 
Histonas (proteinas) 401 
Historia terrestre, diversifica^o dos 
grupos de plantas mais importantes 798 
Holartico 930 
Holcus 999 
Holobasideo 672, 680 
Holocarpia 648, 653 
Holoceno 938 
Holoparasitos 523 
“Holzkeule”, ver Xylaria 
“Holzkohlenpilz”, ver Daldinia 
Homeostase 245 
Homobasidiomycetidae 682 
Homogametico 575-576 
Homologia 155 
Homoplasia 157, 616 
Homorrizia 211, 215, 766 
Homozigose 380, 561 
Hoplestigmataceae 919 
Hordelymus (“Waldgerste”) 1072 
Hordeum (cevada) 60, 866, 867 
Hormocisto 637 
Hormogoneae 636 
Hormogonio 527, 636 
Hormonio 455 
Horneophyton 770 
“Hornfarn”, ver Ceratopteris 
Hortali<;as 1029 
Hortela 906 

Hortensia, ver Hydrangea 
Housekeeping genes 380 
Howea 595 
Huaceae 881 
Huerteales 895 
Humiriaceae 881 
Humulus (Lupulo) 890, 891 
Humus 250, 962 
Hyacinthaceae 857 


Hydatellaceae 847 
Hydnoraceae 851 
Hydnum (“Stoppelpilz”) 683 
Hydra 724 

Hydrangea (Hortensia) 900 
Hydrangeaceae 900 
Hydrilla 815 

Hydrocharis (Hidrocaris) 853,1068-1069 
Hydrocharitaceae 815, 853-854 
Hydrocotyle (Erva-capitao) 910,1118 
Hydrodictyon (Rede-dagua) 733/ 733 
Hydroleaceae 908 
Hydrostachyaceae 900 
Hydrums (“Wasserschweif”) 706 
Hylaeanthe 868 

Hylocomium (“Etagenmoos”) 761, 762, 
1116 

Hymenochaetales 685 
Hymenophyllales 791/ 

Hymenophyllum (Himenofilo) 793 
Hyoscyamus (Hiosciamo) 804-805, 909, 
911 

Hyparrhenia 1110 
Hypericaceae 881, 882 
Hypericum (Erva-de-sao-joao) 881-882, 
1028, 1092 

Hyphochytridiomyces 652 
Hyphoderma 672 
Hypholoma (“Schwefelkopf”) 683 
Hypocreales 670 
Hypoxidaceae 857 

Hypoxylon (Fungo com corpo frutifero 
esferico) 670 

I 

Iberis (Iberis) 896 
Iberis, ver Iberis 
Icacinaceae 902 
Identidade de orgaos 428,429 
Idioblasto 133 
Idiograma 62 

“Igelhaubenmoos”, ver Metzgeria 
Ilex (Azevinho) 910, 1056,1057, 1080- 
1081,1102, 1104 
Illiciaceae 847 

Illicium (Anis-estrelado) 847 
Impatiens (Beijo-de-frade) 516, 902, 939 
Importa^ao de proteinas 415, 416 
Inaberturado 807-808 
Incenso 899 
Incompatibilidade 678/ 
homogenica 647, 669 
Incompatibilidade por hibridiza^ao 593 
Incub a 751 
Incubadora 821 

Indice de area foliar (IAF) 956-957, 974 
Indice de decaimento 616 
Indice de diversidade 1060 
Indice de vegeta<;ao por diferen^a 
normalizada (NDVI) 

Indu^ao floral 465,468-470 
Indusio 772, 790 
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Infec^ao da flor 673 

Infec<;ao de plantulas 672 

Infec^ao por fungos 687 

Inferencia bayesiana 616 

Inflorescencia 171,174, 819 

Informa^ao da posi<;ao 424 

Infrutescencia 830 

Inhame, ver Dioscorea 

Inibidora de proteinase 372 

Inicia^ao da tradu^ao 

Inicia^ao da transcri^ao 402 

Inser^ao 561 

Insetivoras 206-209 

Intera<;ao gene-a-gene 537, 538 

Intera^ao tritrofica 550 

Intercept 991 

Interfase 64, 67, 69 

Interglacial 934 

Intermediary 641 

Intina 806-807 

Introgressao 599 

Intron 399 

Intumescente 262 

Intumescimento anisotropico 517 

Inula (Enula) 918 

Inulina 35-36, 915 

Invasores 1055 

Inversao 564, 565/, 566 

Invertase 326 

Involucro 912, 915 

Iodo 736 

Ipomoea (Batata-doce) 910,1043,1118 

Iridaceae 857, 858 

Iridoide 802-803 

Iris (Iris) 579, 601, 857, 858 

Iris, ver Iris 

Irvingiaceae 881 

Isatis (“Waid”) 896 

Isidio 692 

Isoachlya 649 

Isoamilase 301 

Isocitrato 331 

desidrogenase 331 
base 344-345 
Isoconte 723 
Isoenzima 239, 575 
Isoetales 776 
Isoete, ver Isoetes 
Isoetes (Isoete) 625, 776-778, 797 
Isogametangiogamia 657 
Isogamia 641, 729 
Isolamento 592 
Isomerase 237 

Isopentenil pirofosfato 358, 360 

Isopenteniladenina 442-443 

Isoprenoide 358 

Isosporia 770 

Isotonico 261 

Isotopo 15 N 999 

Isotopo do carbono 1012 

Isotopos, estaveis 991 

ISSRs 575 

Iteaceae 877 


Iuca, Vela-de-pureza, ver Yucca 
Ixerbaceae 878 
Ixioliriaceae 857 
Ixonanthaceae 881 

j 

Jancaea 931 

Janelas de leitura, abertas 399 
Jankea 908 

Jarina, Marfim-vegetal, ver Phytelephas 
Jarro, Cisterna, ver Nepenthes 
Jasione (Botao-azul) 

Jasmonatos 462 

Jatropha (Pinhao-de-purga) 883-884, 1009 
Joinvilleacea 862 
Juglandaceae 892, 895, 930 
Juglans (Nogueira) 894-895, 930 
Julbernardia 1094 
Juncaceae 863 
Juncaginaceae 853 
Junco, ver Juncus 
Junco, ver Trichophorum 
Junco-do-a^ude, ver Schoenoplectus 
Junco-do-a^ude 862 
Juncus (Junco) 862-863,1067-1068 
Jungermanniopsida 751 
Juniperus (Zimbro) 840,1082-1083,1100, 
1104,1106 
Jurassico 929 

K 

Kaempferia 868 
“Kahlkopf ”, ver Psilocybe 
Kalanchoe 877 
Kanutia 999 

“Kappengrunalge”, ver Oedogonium 
Karenia 703 

“Kartoffelbovist”, ver Scleroderma 
Katablepharis 701 
Kefir 662-663 
Kerncaryophyllales 872 
“Kernkeule”, ver Cordyceps 
Kinetoplastida 721 
Kirchneriella 733 
Kirkiaceae 899 
Kiwi, ver Actinidia 
Klebsormidium 742/ 
“Kleingabelzahnmoos”, ver Dicranella 
“Kletterfarn”, ver Lygodium 
Knautia (Flor-de-viuva) 915 
“Knorpeltang”, ver Chondrus 
“Koboldmoos”, ver Buxbaumia 
Kobresia (“Nacktried”) 862-863,1109 
Koeberliniaceae 895 
Kombu 736 
“Koralle”, ver Ramaria 
“Korallenwurz”, ver Corallorhiza 
“Kotkugelpilz”, ver Podospora 
Krameriaceae 881 
“Kraushaaralge”, ver Ulothrix 


“Krebsschere”, ver Stratiotes 
“Kreideschimmel”, ver Endomyces 
Kryptopteridinium 703 
“Kuchenflechte”, ver Lecanora 
“Kugelschneller”, ver Sphaerobolus 
“Kugeltragedrflechte”, ver Sphaerocarpos 

L 

Labelo 857 
Labiada 822 
Laboulbeniales 664 
Laboulbeniomycetidae 664 
Laburno, ver Laburnum 
Laburnum (Laburno) 886, 888 
Labyrinthulomycetes 647 
Lacandonia 856 
Lacistermataceae 881 
Lactarius (“Milchling”) 685 
Lactato desidrogenase 328 
Lactona sesquiterpenica 802-803 
Lactoridaceae 851 
Lactuca (Alface) 917, 918 
Laelia 859 

Lagenaria (Cabala) 891 

Lagenidiales 648 

Lamela 681, 685 

Lamela media 91-92 

Lamela periferica 705, 710, 712, 722 

Lamiaceae, Lamiales 906, 907/ 

Lamiids 902 
Lamina 63 
Laminal 812 

Laminaria (Laminaria) 641, 714, 716, 718, 
741, 1118 

Laminaria, ver Laminaria 
Laminariales 715 
Laminarina 705 

Lamium (Urtiga-morta) 818, 906, 907 

Lanariaceae 857 

Lan^amento dos esporos 681 

Landolphia 855 

Lantana 906 

Laranja 899 

Lardizabalaceae 869 

Laricio, ver Larix 

Larix (Laricio) 838,1085, 1114 

Larrea 1046-1047, 1098 

Laser (“Rosskummel”) 913 

Lasthenia 594 

Lathraea (“Schuppenwurz”) 908 
Lathyrus 886 
Laticifero 150 

Lauraceae, Laurales 850, 930 
Laurofilia 1102 

Laurus (Louro) 851, 933, 1051,1100, 1102 
Lavandula (Lavanda) 906 
Laxmanniaceae 857 
Layia 558 
Lebachia 839 

Lecanora (“Kuchenflechte”) 693 
Lecanorales 669, 693 
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Lecanoromycetidae 669 
Leccinum (Fungo-da-betula) 687 
Lectina 372, 529 
Lecythidaceae 901 
“Ledeflechte”, ver Dermatocarpon 
“Lederfaden”, ver Scytonema 
Ledocarpaceae 879 
Ledum (“Porst”) 1056, 1072 
Leg-hemoglobina 531, 533 
Legumina 371 
Leguminosa 1029 
Lei da a^ao das massas 227 
Lei de Hagen-Poiseuille 259 
Lei de Lambert-Beer 317 
Lei de Mendel 569/ 

Leichenia 793 
“Leimflechte”, ver Collema 
Leis da natureza 7-8 
Leite-de-galinha, ver Ornithogalum 
Lema 866 
Lemanea 700, 742 

Lemna (Lentilha-dagua) 623, 855, 855, 
1026, 1068-1069 
Lemnaceae 853, 855 
Lenho inicial 188-189 
Lenho tardio 188-189 
Lens (lentilha) 888 
Lentibulariaceae 906 
Lenticela 139,140 
Lentilha, ver Lens 
Lentilha-d agua, ver Lemna 
Lentilha-dagua-ana 855 
Lentinus (“Sageblattling”) 685 
Leocarpus (“Glanzstaubling”) 644 
Leontopodium (Pe-de-leao) 918, 934, 936, 
1054, 1085,1109 
Leotiomycetidae 668 
Lepidio, ver Lepidium 
Lepidium (Lepidio) 896 
Lepidobotryaceae 881 
Lepidocarpon 779-781 
Lepidodendraceas 780-781 
Lepidodendro, ver Lepidodendron 
Lepidodendron (Lepidodendro) 779-780, 
797, 927, 928 
Lepidodinium 703 
Lepidofita 778-779 
Lepidospermae 780-781 
Lepidostrobus 780-781 
Lepidozamia 835 
Leptoide 755, 757, 759 
Leptomitales 650 
Leptomitus 650 

Leptospermum 1061-1062, 1100 
Leptosporangiado 787 
Leptoteno 71, 73 
“Lerchensporn”, ver Corydalis , 
Pseudofumaria 
Lessonia 713, 716 
Letharia (Liquen-dos-leoes) 693 
Leucobryum (“WeiBmoos”) 761, 763-764 
Leucoplastos 109 
Leucorchis 1048-1049 


Levedura 661 

Levistico, ver Levisticum 

Levisticum (Levistico) 913 

LHCII, ver Complexo de capta^ao de luz 

Liana 797,1088 

Liase 237 

Liceales 645 

Licio, ver Lycium 

Licmophora 707 

Licopina 280 

Licopodio, ver Lycopodium 
Licopodio 797 

Licopodio com sementes 780-781 
Licopodio piano, ver Diphasium 
Licopodios 771 
Liga^ao, glicosidica 31, 33 
Liga^ao peptidica 26 
Ligase (sintetase) 22, 237 
Lignifica^ao 100, 370 
Lignina 368/ 767 
Ligula 773-776, 797, 866 
Lilas, ver Syringa 
Liliaceae, Liliales 856 
Liliidae 625 

Lilium (Lirio) 804-805, 810, 856 
Limao, ver Citrus 
Limeaceae 872 

Limita^ao (de recursos) 949-950 

Limite das florestas 1075,1090, 1106 

Limite de complexidade 5 

Limites de areas de distribui^ao 1056 

Limites de distribui^ao 5 

Limnanthaceae 895 

Limnocharitaceae 853 

Limonio, ver Limonium 

Limonium (Limonio) 872, 873, 1118 

Linaceae 881, 883 

Linaria (Linaria) 909 

Linaria, ver Linaria 

Lindenbergia 908 

Linderniaceae 906 

Lingua-de-boi, ver Ajuga 

Lingua-de-cobra, ver Ophioglossum 

Lingua-de-veado, ver Phyllitis 

Linho, ver Linum 

Linnaeaceae 914 

Linopteris 789 

Linum (Linho) 883 

Lipase 343 

Lipideo 33 

Lipideo de membrana 36-37/37 
biossintese 341 

Lipideo de reserva 33-37, 343, 339 
Lipideos estruturais 33, 35-36, 339 
Lipossomo 37 

Liquen “com escudo”, ver Peltigera 

Liquen crostoso 690 

Liquen em forma de ta^a, ver Cladonia 

Liquen folioso 690 

Liquen fruticoso 690 

Liquen gelatinoso 690 

Liquen toxico 693 

Liquen-amarelo, ver Xanthoria 


Liquen-da-islandia, ver Cetraria 
Liquen-das-renas, ver Cladina 
Liquen-dos-leoes, ver Letharia 
Liquen-geografico, ver Rhizocarpon 
Liquenometria 693 

Liquens 536, 624, 689, 690/ 691, 728, 734 
Liquen-umbilicado, ver Umbilicaria 
Liquidambar (Liquidambar) 932/ 1104 
Liquidambar, ver Liquidambar 
Liquido ado^ado 670 
Lirio, ver Lilium 

Liriodendron (Tulipeira) 850, 930,1104 
Lirio-do-vale, ver Convallaria 
Lisigeno 131 

Lisimaquia, ver Lysimachia 
Lithops (Pedras vivas) 875,1061-1062, 
1098 

Lithothamnion 714, 740 
Litofita 713 
Litotrofia 628 
L-lactato 329 
Loasa (Loasa) 900 
Loasa, ver Loasa 
Loasaceae 900, 901 
Lobelia (Lobelia) 915,1092 
Lobelioideae 915 
Lobulo 903 

Local de crescimento 957-958 
Locomo^ao 486 
Loculicida 829 
Loculo 664 

Locus de autoincompatibilidade 575-576 
Lodiculas 866 

Lodoicea (Nozes-de-seycheles) 1044-1045 
Lodoiceae 861 
Lofotrico 628 
Loganiaceae 903 
“Lohbliite”, ver Fuligo 
Loiseleuria (Rosinha-do-rochedo) 935, 
1085 

Lolium (Azevem) 1071, 1082-1083 
Lomento 830 

Lonicera (Madressilva) 914,1080-1081 

Lophiocarpaceae 872 

Lophopyxidaceae 881 

Lophozia (“Spitzmoos”) 752 

Loranthaceae 877 

“Lorchel”, ver Gyromitra 

Lotus indico, ver Nelumbo 

“Lotwurz”, ver Onosma 

Loureiro, ver Daphne 

Louro, ver Laurus 

Lowiaceae 868 

L-triptofano 434 

Ludwigia (Cruz-de-malta) 881 

Luffa (Esponja) 891 

Lunaria (Violeta-da-lua) 896 

Lupinus (Tremolo) 886, 888, 1092 

Lupulo, ver Humulus 

Luteina 280 

Luz 275 

Luz azul 515 

Luzula (“Hainsimse”) 862-863,1048-1049 
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Luzuriagaceae 856 
Lychnis (Assobios) 873 
Lycium (Licio) 1098 
Lycoperdales 683 
Lycoperdon (“Weichbovist”) 747 
Lycopodiales 772 
Lycopodiophytina 625, 771, 927 
Lycopodiopsida 771 
Lycopodites 773 

Lycopodium (Licopodio) 772, 772/, 797 
Lyginopteridopsida 920, 921 
Lyginopteris 920, 921, 928 
Lygodium (“Kletterfarn”) 797, 932 
Lyngbya 635 
Lyonophyton 770 
Lysimachia (Lisimaquia) 901 
Lysionotus 910 
Lythraceae 879, 880 
Lythrum (Salicaria) 881 

M 

Macaranga 1088 

Madeira (ver tambem Malus) 1110 

Macrocystis 713, 716-718, 741 

Macroevolu^ao 606 

Macrofilo 766 

Macronutrientes 245 

Macrorganismos 5 

Macrosporangio 767 

Macrosporo 767 

Macrozamia 834, 835 

Madeira, Lenho 183-184, 187-188, 191 

Madeira do pinheiro, Colorado azul 686 

Madressilva ver Lonicera caprifolium 

Maesaceae 901 

Magnesio 246 

Magnetotaxia 494 

Magnolia (Magnolia) 805-806, 850, 930, 
1055, 1056 

Magnoliaceae, Magnoliales 849/ 805-806, 
850 

Magnoliidae 625 
Magnoliopsida 625, 799, 843 
angiospermas 622 
Magri^a, ver Calluna 
Maiantemo, ver Maianthemum 
Maianthemum (Maiantemo) 859 
Majorana (Manjericao) 906 
Malaria 703 
Malato 311, 313, 331 

malato desidrogenase 308, 309, 313, 331 
malato sintase 344, 345 
translocador de malato-2-oxoglutarato 
305 

translocador de malato-glutamato 305 
Malesherbiaceae 881 
Malmequer-dos-bejos, ver Caltha 
Maloideae 888 

Malpighiaceae, Malpighiales 88 If 
Maltose 299/ 302 
Malus (Ma$a, Macieira) 888-889 
Malva (Malva) 897-898 


Malva, ver Malva 

Malvaceae, Malvales 897-898, 931 

Malvids 895 

Mamao, ver Carica 

Mamilaria, ver Mammilaria 

Mamillaria (Mamilaria) 875 

Mamoneira, ver Ricinus 

Mana 693 

Mandioca 885 

Manganes 247 

Mangifera (Mangueira) 899 

Mangue, Manguezal 1003,1118 

Mangue-vermelho, ver Rhizophora 

Manihot (Borracha-do-ceara) 885 

Manitol 705, 736 

Manjericao 906 

Manubrio 743-744 

Mapa de distribui^ao 1048-1049,1057 

Mapeamento de QTL 752 

Maqui 1100 

Mar dos sarga^os 740 

Maracuja 882 

Maranta (Araruta) 868 

Marantaceae 868 

Marattia 787 

Marattiophytina 786 

Marattiopsida 786 

Maravilha, ver Mirabilis 

Marcgraviaceae 901 

Marchantia (Marchantia) 747-748, 749/ 
764/ 1050 

Marchantia, ver Marchantia 
Marchantiales 748 

Marchantiophytina 622, 625, 746-747 
Marchantiopsida 747, 751 
Mare vermelha 703 
Marenquima medular 181-182 
Margarida, ver Beilis 918 
Margem 1068-1069,1080-1081, 1083- 
1084 

Marsilea (Trevo-de-quatro-folhas) 795- 
796, 1056 
Marsileaceae 795 
Marsupio 751 
Martyniaceae 906 
Massa azeda 661 
Massa das raizes 1016 
Massa de sementes 1045-1046 
Massulas 858 
Mastixia 931 
Materia seca 242 
Materias naturais vegetais 352 
Materias vegetais secundarias 352, 801 
Matorral 1100 

Matricaria (Camomila) 917-918 
Matriz nuclear 58, 63 
“Matriz vinagrente” 628 
Matteuccia (Samambaia-ramalhete) 790, 
791,793 

Matthiola (Goivo) 896 
Maxima parcimonia 616 
Mayacaceae 862 
Mecanismo de coesao 518 


Mecanismo de explosao causado pelo 
turgor 516 

Mecanismo de lan^amento causado pelo 
turgor 516 

Medicago (Alfafa) 886 
Medula 717 

Medula oca 181-182, 782 
Medusaandraceae 919 
Medusagynaceae 881 
“Meersenf ”, ver Cakile 
Megachytriaceae 653 
Megaconidio 669 
Megafilo 766, 787, 789 
Megaphyton 787, 788, 797 
Megaprotalo 774, 795 
Megasporangio 767, 775, 795, 799 
Megasporangioforo 810 
Megasporo 767, 774, 795, 799 
Megasporofilo 810 
Meiose 71,72 
Meiosporo 641, 646 
Meiosporocisto 655, 660 
Melampsora 678 
Melampsorella 678 

Melampyrum (“Wachtelweizen”) 908, 
1080-1081 

Melancia, ver Citrullus , Cucumis 
Melanthiaceae 857 
Melao 891 

Melastomataceae 879, 880 
Meliaceae 899 
Melianthaceae 856, 879 
Melissa (Erva-cidreira) 906 
Melosira 709, 741 
Membrana 35-36, 78 
peribacteroide 531 
Membrana celular 46, 79/ 82 
Membrana plasmatica 46, 82 
Membrana simbiossomica 526 
Memecylaceae 879 
Menap 935 
Menispermaceae 869 
Menta 906 

Menyanthaceae 915, 919 
Menyanthes (Trevo-aquatico) 919, 936, 
1068-1069 
Merantio 819 

Mercurialis (Azougue) 883, 884,1072 
Mericarpo 829 
Meridion 742 
Merismopedia 635, 636 
Meristema 124, 128, 745, 761 
apical 124, 125,127, 378 
do caule 427 
floral 427 

Meristema caulinar 128, 378,427 
Meristema da raiz 378 
Meristema fundamental 124 
Meristema lateral 130 
Meristema primario 124,125 
Meristema residual 126 
Meristemoide 126 
Meristoderme 717 
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Mesembryanthemum 875, 1061-1062, 
1098 

Mesocarpo 828 
Mesofitico 929 
Mesossomo 627 
Mesostigmatophytina 720, 737 
Mesotaeniaceae 737 
Mesotaenium 737-738 
Mesozoico 929 
Mespilus (Nespera) 889 
Messel 931 

Metabolismo 224, 225 
Metabolismo acido das crassulaceas 
(CAM) 313 
fixa^ao de C0 2 313 
Metabolismo do amido 301 
Metabolismo do fenilpropano 354 
Metabolismo do tetrapirrol 352 
Metabolismo dos acidos graxos 340 
Metabolismo primario 224 
Metabolismo secundario 224, 352 
Metabolito secundario 802-803 
Metaboliza^ao do amido 300 
Metabolo 334 

Metade do perido Boreal 938 
Metafase 67 
Metal pesado 250,1002 
Metalotioneina 250 
Metamorfose 155 
Metapopula^ao 1040 
Metasequoia (Metassequoia) 840 
Metassequoia, ver Metasequoia 
Metatopia 173 
Metazoario 622 
Methanobacterium 638 
Metodo, radiometrico 926 
Metodo de compensa<;ao 261 
Metodo de radiocarbono 926 
Metodos Fingerprint 575 
Metrosideros 1054, 1102 
Metroxylon (Sagu) 861 
Metula 665 

Metzgeria (“Igelhaubenmoos”) 752 
Miadesmia 780-781 
Micelio 646 

Micelio de brota<;ao 646, 661 
Micelio fibulado 679 
Micelio rizoide 646 
Micetismo 688 
Micetoma 687 
Micetozoario 642 
Micobionte 536 
Micologia 647 
Micoplasmas 4/, 631 
Micorriza 534, 659, 687, 780-781/, 787, 
927, 1000 

ectoendomicorriza 535 
ectotrofica 534 
endomicorriza 536 
micorriza vesicular-arbuscular 534 
Micose 665, 688 
Micotoxicose 688 
Micrasterias 738, 742 


Microascales 669 
Microbotryales 678 
Microbotryum 678 
Microclima 960 
Microconidio 669 
Microcorpos 88 
Microcycas 637, 810, 835 
Microespecies 582 
Microevolu^ao 605 
Microfibrilas de celulose 99/ 
Microfilamento 51, 52/ 

Microfilo 766, 771 
Microinje^ao 44, 82 
Micromanipulador 44 
Micronutriente 247 
Micropila 814 
Microprotalo 774, 795 
Microrradioautografia 43-44 
Microscopia confocal de varredura a laser 
43-44 

Microscopia optica 42-44 
Microscopio de fluorescencia 43-44 
Microscopio de polariza^ao 43-44 
Microscopio eletronico 45 
Microsorium 797 

Microsphaera (Mildio-do-carvalho) 665, 
666 

Microsporangio 775, 795, 800 
Microsporidios 654 
Microsporo 774, 795, 800 
Microsporofilos 804 
Microtubulos 51, 52/ 

Migra^ao 1053 
“Milchling”, ver Lactarius 
Mildio 650, 665 

Mildio-do-carvalho, ver Microsphaera 
Milheto-perola, ver Pennisetum 
Milho, ver Zea 
Milho-da-italia, ver Setaria 
Mimosa (Dormideira, Sensitiva) 886 
Mimosoideae 886 
Mimulo, ver Mimulus 
Mimulus (Mimulo) 592, 597, 908 
Mindel 935 

Minuartia (Minuartia) 1085 
Minuartia, ver Minuartia 
Mioceno 929 
Miosina 54-55 
Miosotis, ver Myosotis 
Miosuro, ver Myosurus 
Mirabilis (Maravilha) 573, 875 
Mirica, ver Myrica 
Miricaria, ver Myricaria 
Miriofilo, ver Myriophyllum 
Mirmecocoria 831 
Mirosinase 895 
Mirra, ver Commiphora 
Mirtilo, ver Vaccinium 
Mischococcales 712 
Misodendraceae 877 
Mitocondrias 49,103,104/ 330,415 
Mitose 54, 64-65, 67,417 
Mitosporo 646 


Mitosporocisto 655, 658 
Mitozoosporo 655 
Mitrastemonaceae 901 
Mixameba 643 
Mixobacterias 626 
Mixobionta 622, 624-643 
Mixoflagelado 643-644 
Mixotrofia 522, 740/ 

Mnium (“Sternmoos”) 757, 758, 761 
Modelo de crescimento, popula^ao 379 
Modelo do mosaico fluido 79 
Modo de vida, hipogeico 667 
Mofo do tipo pincel, ver Penicillium 
Mofo-da-agua, ver Saprolegnia 
Mofo-do-pao, ver Neurospora 
Mofo-preto-do-pao, ver Mucor 
Mofo-vermelho-do-pao 669 
Mogno 899 
Molibdenio 247 
Molibdoproteina 319-320 
Molinia (Grama-cachimbo) 1067-1068, 
1071-1072,1082-1083 
Molluginaceae 872 
Monadal 694, 721 
Monade 807-809 
Mon<;ao 1094 
Monilia 668 
Monimiaceae 850 
Monoblepharidales 653, 665 
Monocamada lipidica e bicamada lipidica 
37 

Monocasio 170,170 
Monocotiledoneas 846, 852 
Monofilia 617 
Monofilica 823 

Monoicia, monoico 646-647, 657, 663, 
729, 757, 802-803,819 
Monopsis 918 

Monossacarideo 31-32, 34-35 
Monossulcado 846 
Monostroma 725 
Monoterpeno 360 
Monoterpenoide 802-803 
Monotrico 628 

Monotropa (“Fichtenspargel”) 902 
Monotropaceae 901 
Monstera (Costela-de-adao) 855 
Montano 1075, 1085 
Montiniaceae 908 
Moraceae 888, 891/ 930 
Morango, ver Fragaria 
Morchela fetida, ver Phallus 
Morchella (“Morchel”) 667/ 668 
Morfologia 154 
Morfotipo 976 
Morinaceae 914 
Moringaceae 895 
Mortandade de olmos 890 
Morte catastrofica 640 
Morte celular 417 

com resposta de hiperssensibilidade 
417, 537 

programada 417, 542, 640 
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Morte de peixes 703 f 
Morus (Amoreira) 890 
Moscatelina, ver Adoxa 
Mostarda, ver Sinapis 
Mougeotia 739 
Movimento 2 
ameboide 50 
autonomo 516 
intracelular 494 

Movimento de cloroplastos 494-495 
Movimento de coesao 518 
Movimento de crescimento 516 
Movimento de sono 795 
Movimento de turgor 486, 516 
Movimento estomatico 513 
Movimento flagelar 487 
Movimentos estomaticos, estomatos 514 
Movimentos higroscopicos 517 
Movimentos livres 486 
MTOC 58 

Mucor (Mofo-preto-do-pao) 658, 688 
Mucorales 658 

Mudan^a de hospedeiro 675, 677 
Mulinum 1111 
Multifidina 714 
Multiplica^ao 3 
vegetativa 746 
Multistate character 613 
Multivalente 568 
Muntingiaceae 897 
Murcha 264 
Mureina 627, 636 
Murtinho, ver Vaccinium 
Musa (Banana) 867, 1088 
Musaceae 868 
Musanga 1088 
Muscari (Muscari) 860 
Muscari, ver Muscari 
Muscites 747 

Musgo 622, 625, 745, 752, 754 
capsula de esporos 746 
ciclo de vida 745 
epifilico 765 
esporofito 746, 746 
estomato 758 
folioso 745, 751 
forma^ao de rochas 761 
gametofito 746 
modo de vida 764 
multiplica^ao vegetativa 758 
ocorrencia 764 
talo 745 
taloso 751 

Musgo branco, ver Andreaea 
Musgo luminoso, ver Schistostega 
Musgo pendente 765 
Musgo-do-carvalho 693 
Musgo-irlandes 736 
Musgos 752 
Muta^ao 563 

Muta^ao cromossomica 564, 565 
Muta^ao de sentido oposto 563 
Muta^ao de transcri<;ao 561 


Muta^ao genica 561 
Muta^ao genomica 567 
Muta^ao pontual 561 
Muta^ao sem-sentido 563 
Mutagenese, quimica 384 
Mutantes, homeoticos 428 
Mutisioideae 915 
Mycobacterium 627, 634 
Mycobionta 622, 624, 652, 690 
Mycosphaerella 671 
Myodocarpaceae 910 
Myosotis (Miosotis) 903, 1055 
Myosurus (Miosuro) 869 
Myrica (Mirica) 932,1054, 1080-1081, 
1102 

Myricaceae 892 
Myricaria (Miricaria) 872 
Myriophyllum (Miriofilo) 877,1068-1069 
Myristica 850 
Myristicaceae 850 
Myrothamnaceae 871 
Myrsinaceae 901 
Myrtaceae, Myrtales 879, 880 
Myrtus (Murta) 880, 933, 1100 
Myxobacterales 632, 642 
Myxomycetes 643 
Myxomycota 643 

N 

“Nabeling”, ver Omphalina 
Nabo 896 

Nabo forageiro, ver Raphanus 
Nabo-branco 896 
N-acetilglucosamina 529 
“Nacktried”, ver Kobresia 
“Nadelroschen”, ver Fumana 
NADH desidrogenase 333, 335 
alternativa 334 
externa 334 

NADP-enzima malica 309 
Naja, ver Najas 
Najadaceae 853 
Najas (Naja) 853 
Nanandro 735, 736 
Nanismo 482 
Nanoplancton 740 
Narciso, ver Narcissus 
Narcissus (Narciso) 859, 860 
Nardus (Capim hirsuto) 1085 
Nartecio, ver Narthecium 
Nartheciaceae 856 
Narthecium (Nartecio) 856 
Nasa 901 

Nastia 485, 496, 506 
Nathorstiana 777-778 
Nathorstianaceae 777-778 
ncistrocladaceae 872 
NDVI (Indice de vegeta<;ao por diferen^a 
normalizada) 977 
Necromassa 956-957 
Nectar 676 
Nectario septal 816 


Nectarios 373, 816 
extraflorais 817 
Nectria (“Rotpustlpilz”) 669 
Negibacteriota 631 
“neighbor joining” 614-615 
Neisseria 634 

Nelumbo (Lotus indico) 870 
Nelumbonaceae 870 
Nemacystus 715 
Nematiphycus 720 
Nematodeo 523, 524 
Neofitico 929 
Neopoliploidia 604 
Neottia (“Nestwurz”) 857 
Neozoico 929 
Nepenthaceae 872 
Nepenthes (Jarro, Cisterna) 525, 872 
Nereocystis 713, 716, 717, 741 
Nerium (Oleander) 903, 933 
Nerva<;ao em leque 771, 789 
Nervura dicotomica 785 
Nespera, ver Mespilus 
“Nestwurz”, ver Neottia 
Netrium 737 
Neuradaceae 897 
Neuropteris 928 

Neurospora (Mofo-do-pao) 669 
Neuston 741 
Neuwiedia 857 
Neve vermelha 737 
Nexina 806-807 
Nicho ecologico 949 
Nicotiana (Tabaco) 602, 909, 911 
Nicotianamina 256 
Nidulariales 684 
Nigela, ver Nigella 
Nigella (Nigela) 869 
Ninfeia, ver Nymphaea 
Nipa, ver Nypa 
Niquel 248 
Nissa, ver Nyssa 
Nitella 742-744 
Nitrariaceae 899 
Nitrato (NO s ) 318 
Nitrato redutase 319-320 
quinase 320 
regula^ao 321 
Nitrito (N0 2 ) 318 
Nitrito redutase 319-320 
Nitrobacter 632 
Nitrogenase 526, 531/ 

Nitrogenio 245,1001 
absor^ao 318 
fixa^ao de N2 526 
Niveal 1075, 1085 
Nivel de complexidade da celula 2 
Nivel de organiza^ao 123 
Nivel do equador 806-807 
No 160, 742-743 
No central 708 
No terminal 708 
Noaea 1110 
Noctiluca 703 
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Nodulos de raizes 528, 529/, 886 
Nogueira, ver Cary a 
Nogueira, ver Juglans 
Nomenclatura, filogenetica 618 
“ Nondisjunction ” 567 
Nori 736 

Norma de rea<;ao 559 
Nos 742-743 
Nosematose 654 

Nostoc (“Schleimling”) 526, 527, 635, 636/ 
69/ 741, 762 
Nostocales 637 
Nothofagaceae 892 

Nothofagus (Notofago) 892, 1052,1061- 
1062, 1102,1104, 1106 
Notholaena (“Pelzfarn”) 797 
Notofago, ver Nothofagus 
Novelo, ver Scleranthus 
Noz 830 

Noz-alada, ver Pterocarya 
Nozes 892 

Nozes-de-seycheles, ver Lodoicea 
Noz-vomica, ver Strychnos 
Nucelo 799, 801,814 
Nuclear 826 
Nucleo 49, 58, 59 
Nucleo do endosperma 824 
Nucleo do saco embrionario, secundario 
816 

Nucleo polar 816 
Nucleo primario 727 
Nucleo secundario 727 
Nucleofilamento 60 
Nucleoide 114,396, 626 
Nucleolo 62-63 
Nucleoma 380 
Nucleomeros 60 
Nucleomorfo 694, 702/ 721 
Nucleoplasma 635 
Nucleoporinas 64 
Nucleos de restitui^ao 581 
Nucleosideo 18 
Nucleossomo 60 
Nucleotideo 18-19 
Numero cromossomico 782 
Nuphar (Rosa-do-lago) 847-848, 1068- 
1069 

“Nusseibe”, ver Torreya 
Nuta^oes 516 
Nutri<;ao mineral 242 
Nutriente 243, 244/ 
absor^ao 250 
disponibilidade 250 
macronutriente 243 
Nutrientes no solo 992 
Nyctaginaceae 872 

Nymphaea (Ninfeia) 804, 847-848, 932, 
1068-1069 

Nymphaeaceae, Nymphaeales 847-848 
Nymphoides (Golfao-pequeno) 919 
Nypa (Nipa) 861, 930 
Nyssa (Nissa) 931/ 

Nyssaceae 900 


0 

Oasis 1098 

Obdiplostemonia 818 
Obturador 814 

Oceano, ciclagem de nutrientes 1001 

Ochnaceae 881 

Ochroma 1088 

Ochromonas 706 

Ocimum (Oregano) 906 

Ocotipo 584 

Ocrea 872-873 

Odontella 707 

Oedogoniales 735 

Oedogonium (“Kappengriinalge”) 735, 
742 

Oenothera (Primula) 880 
Ofris, ver Ophrys 
Oidium 666 
Olacaceae 877 

Olea (Oliveira) 906, 907, 933, 1100 

Oleaceae 906, 907 

Oleander, ver Nerium 

Oleo de jojoba 872 

Oleos 34-35, 343 

Oleosina 34-35, 343 

Oleossomo 49, 340, 343 

Oligoceno 929 

Oligofilico 823 

Oligossacarideo de lipoquitina 529 
Oligoterpenos 362 
Oliniaceae 879 
Oliveira, ver Olea 
Olmo, ver Ulmus 
Olpidiaceae, Olpidiales 653, 656 
Olpidiomycetes 656 
Olpidium 646, 652/ 656 
Oltmannsiella 731 
Omphalina (“Nabeling”) 693 
Omphalotus (Fungo-da-oliveira) 687 
Onagraceae 879, 880 
Oncothecaceae 902 
Oncovirus 630 
Onohrychis (Esparceta) 886 
Onomis (“Hauhechel”) 1051 
Onosma (“Lotwurz”) 904 
Ontogenese, ontogenia40,157 
Oocardium 738 
Oogamia 641, 730 

Oogonio, filamento envoltorio 743-744 

Oomiceto 648 

Oomycota 624, 647 

Oosfera 648,815 

Oosporo 648, 743-744 

Open reading frame (ORF) 399 

Operculo 863 

Operon 116 

Ophioglossum (Lingua-de-cobra) 782, 
797 

Ophiostoma 1027, 1071 
Ophrys (Ofris) 592, 859 
Opiliaceae 877 

Opinas 545,1028, 1055,1099, 1112 


Opistoconta 652 
Opuncia, ver Opuntia 
Opuntia (Opuncia) 874-875, 940 
Orceina ou azul de tornesol, ver Rocella 
Orchidaceae 857, 859 
Orchidoideae 858, 859 
Orchis (Erva-de-salepo) 858, 859 
Ordena^ao 1076 
Ordoviciano 926 
Oregano, ver Ocimum 
Orelha-de-judas, ver Auricularia 
Organela 46 
semiautonoma 396 
Organismo 
termolfilo 5, 626/ 633 
transgenico 390 

Organismo geneticamente modificado 
(OGM) 387 
Organismos criofilos 5 
Organismos fototroficos 5 
Organithogalum (Leite-de-galinha) 860 
Orgao fundamental 158 
Orgao-dreno 326 
Orgaos-fonte 326 
Ornithocerus 702 
Ornithopus (Serradela) 888,1100 
Orobanchaceae 906, 908/ 

Orobanche (Orobanque) 908 
Orobanque, ver Orobanche 
Orobioma 1106 
Ortogenese 607 
Ortoploide 567 

Orvalho-do-sol, ver Drosophyllum 
Oryza (Arroz) 866, 867 
Oscillatoria 635, 636/ 741 
Oscillatoriales 637 
Osmometro 260 
Osmorregula^ao 246 
Osmose 260 

Osmunda (Samambaia-real) 790, 792, 793, 
932 

Osmundales 792 
Ostiolo 669 
Ostropales 693 
Ostrya (Bordo) 893 
Otidea 668 

Otimo ecologico 949-950 
Oudemansiella (“Schleimriibling”) 680 
Ovario 812 
Ovario 817 
Ovo-de-bruxa 685 
Oxalidaceae, Oxalidales 885 
Oxalis (Trevo-azedo) 885,1028 
Oxaloacetato 308, 311, 331 
(3-oxida<;ao 
acido graxo 343 
andamento 344 
Oxida^ao 231 
Oxidase, alternativa 335 
Oxidorredutase 237 
Oxilipinos 461 

Oxoglutarato desidrogenase 331 
Oxyria (Azeda) 585, 935, 1085,1116 
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P 

Padina 741 

Paeonia (Peonia) 877 

Paeoniaceae 877 

Pain^o, ver Panicum 

Paineira, ver Ceiba 

Palea 866 

Paleofitico 927 

Paleontologia 3 

Paleopoliploidia 604 

Paleozoico 926 

Paliurus 1100 

Pallavicinites 927 

Palmada (folha de palmeira) 860 

Palmeira 860, 930 

Palmeira pinada 860 

Palmeira-ana, ver Chamaerops 

Palmeira-parafuso, ver Pandanus 

Pampa 1110 

PAMP-triggered immunity (PTI) 543 
Pandaceae 881 

Pandanaceae, Pandanales 856, 931 

Pandanus (Palmeira-parafuso) 1118 

Pandorina 640, 731 

Panicum (Pain^o) 866 

Pantano 1081-1084 

Pantoporado 807-808 

Pantotremo 807-808 

Papaver (Papoula) 869, 871, 937, 939 

Papaveraceae 869, 871 

Papillaria 761, 762 

Papoula, ver Papaver 

Papus 915 

Paquiteno 72, 74 

Paracarpo 813 

Paracryphiaceae 910 

Parafilia 617, 617/ 

Parafise 757 
Paralelismo 157 
Paramilo 721 
Paramos 1092 
Parapatrica 594 
Parasitaxus 840 

Parasitismo 224, 225, 521,1026 
Parasito de liquen 691 
Parasitos 521/ 

Parassexualidade 569, 629, 689 
Parassimbionte 691 
Parede 116 

Parede celular 46, 91,100 
primaria 91-92, 95 
suberizada 101,103 
Parede de peptidoglicanos 695 
Parede do grao de polen 806-807 
Parede primaria 91-92, 95 
Parede secundaria 99 
Parenquima 131 
Parenquima cortical 182-183 
Parenquima de reserva 131 
Parenquima esponjoso 132, 201-202 
Parenquima pali^adico 201-202 
Parentesco 611-612, 614-615 


Parentossomo 671 
Parietal 813 

Paris (“Einbeere”) 856-857 
Parmelia 69 If 
Parnassia (Parnassia) 881 
Parnassia, ver Parnassia 
Parnassiaceae 881 
Paroniquia, ver Paronychia 
Paronychia (Paroniquia) 874 
Parsimonia 615-616 
Partenocarpia 438 
Partenogamia 663 
Partenogenese 581 

Parthenocissus (“Videira silvestre”) 878, 
879 

Particula de reconhecimento de sinal 414 
Particula de virus 31 
Passiflora (Flor-da-paixao) 882 
Passifloraceae 881 
Pastinaca (Pastinaca) 913, 999 
Pathogen associated molecular patterns 
(PAMPs) 543 

Patinho-dagua, ver Salvinia 
Patogenese 539 
Patogeno 521, 537 
Paulownia (Paulownia) 908 
Paulownia, ver Paulownia 
Paulowniaceae 908 
Pe-do-esporogonio (haustorio) 758 
Pectina 91-92, 367, 722 
Pedaliaceae 906 
Pe-de-atleta 688 
Pe-de-leao, ver Leontopodium 
Pediastrum 640, 734, 742 
Pedicularia, ver Pedicularis 
Pedicularis (Pedicularia) 908, 934 
Pedinomonas 724 
Pedosfera 962 
Pedra-de-polir 736 
Pedras vivas 875 
Pelargonium (Pelargonio) 879 
Pelicula 701, 721 

Peltigera (Liquen “com escudo”) 692 
Pelvetia 714 

“Pelzfarn”, ver Cheilanthes , Notholaena 
Penaeaceae 879 

Penicillium (Mofo do tipo pincel) 664, 665 
Pennales 708 
Pennantiaceae 910 

Pennisetum (Milheto-perola) 866,1096, 
1110 

Pentadiplandraceae 895 
Pentaphragmataceae 915 
Pentaphyllacaceae 901 
Penthoraceae 877 
Pentoses 30 
Pentoxylon 922 
Peonia, ver Paeonia 
PEP carboxilase 309, 313/513 
PEP quinase 314 
Pepino, ver Cucumis 

Pepino-do-diabo, Pepino-de-sao-gregorio, 
ver Echallium 


Peptideo de transito 416 
Peptideo sinal 413 
Peptidiltransferase 411 
Peptidoglicano 628 
Pequeno involucro 912 
Peraceae 881 
Peranema 721 
Pereira, ver Pyrus 
Pereskia 874 
Perfil da vegeta^ao 814 
Perianto 751, 802, 803 
duplo 803 
Pericarpo 828 
Periciclo 215-216 
Periderme 137, 194-195 
Peridermium 675 
Peridinium 702, 703 
Peridio 644, 666, 681 
Peridiolos 684 
Peridiscaceae 877 
Perifise 675 
Perigina 817 
Perigonio 803 

Periodo de crescimento 1017 
Periodo frio 934 
Periodo interglacial 934, 938 
Periodo pos-aquecimento 938 
Periodo pre-boreal 938 
Periodos pluviais 934 
Periplasma 663 
Periplasmodio 767, 785 
Perisperma 827 
Perisporio 680 
Peristomio 759/ 760 
Peritecio 664, 669 
Peritecio de autofecunda^ao 669 
Peritrico 628 
Perm 929 
Permafrost 934 
Pernettya 1092 
Peronospora 650, 650/ 652 
Peronosporaceae, Peronosporales 650 
Peroxissomo 49, 88 
biogenese 414 

Persea (Abacate) 851,1100,1102 
Personada 822 
Pervinca, ver Vinca 
Pessego 888 
Petala 803, 804 
Petermanniaceae 856 
Petrifica^ao 925 
Petrosaviacae, Petrosaviales 855 
Petroselinum (Salsinha) 913 
Petunia (Petunia) 909 
Peziza 666 

Pezizaceae, Pezizales 666 
Pezizomycetidae 666 
“Pfifferling”, ver Cantharellus 
“Pflaumenflechte”, ver Evernia 
P fr , fitocromo 477 
Phacelia (“Biischelschon”) 903 
Phacus 721 

Phaeoceros (Antoceros) 763 
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Phaeophyceae (Algas pardas) 712, 720 
Phaeothamnion 705, 706 
Phalaris (Capim-amarelo) 1071 
Phallales 684 

Phallus (Morchela fetida) 684 
Phaseolus (Feijao) 888 
Phellinaceae 915 

Phellinus (“Feuerschwamm”) 683, 686 
Philadelphus (Falso jasmim) 900 
Philesiaceae 856 
Phillyrea (Filirea) 933 
Philydraceae 866 
Phlox (Flox) 902 
Phoenix (Tamareira)) 861,1098 
Phormidium 741 
Phragmidium 675/ 

Phragmites (“Cana”, cani^o) 1050,1068-1069 

Phrymaceae 906 

Phycomycetes 646 

Phyllanthaceae 881 

Phyllitis (Lingua-de-veado) 789-790 

Phyllobacterium 634 

Phyllocladus (Filoclado) 840,1102,1106 

Phyllonomaceae 910 

Phylocode 618 

Physarum (“Blasenstaubling”) 50 
Physenaceae 872 
Physoderma 653 

Phytelephas (Palmeira-marfim) 861 
Phyteuma (Garra-do-diabo) 915, 934 
Phytolacca (Fitolaca) 875 
Phytolaccaceae 872 
Phytophthora 649/ 659 
Picao, ver Bidens 
Picao-branco, ver Galinsoga 
Picea (Espruce) 838, 930, 933, 938, 984, 997, 
1055,1072,1080-1081, 1085,1106,1114 
Picnidios 675, 691 
Picnosporo 675 
Picramniaceae 878 
Picrodendraceae 881 
Pigmentos fotossinteticos 276 
acessorios 277 
pigmentos-antena 277 
“Pillenfarn”, ver Pilularia 
Pilobolus (Lan^ador de esporocisto) 652, 
657-658 

Pilriteiro, ver Crataegus 
Pilularia (“Pillenfarn”) 795-796 
Pilus sexual 628 
Pimenta, ver Piper 
Pimentao, ver Capsicum 
Pimpinella (Anis) 913 
Pinaceae 808-809, 837, 838/ 

Pinguicula (“Fettkraut”) 908 
Pinhao-de-purga, ver Jatropha 
Pinheiro, ver Pinus 
Pinnularia 707 

Pinus (Pinheiro) 585, 592, 800, 828, 837/ 
838, 930, 979/, 1032-1033,1045-1048, 
1057, 1080-1081,1085, 1100, 1104,1106, 
1109, 1114 

Piper (Pimenta) 851, 1088 


Piperaceae, Piperales 851 
Piptoporus (Fungo-de-betula) 685 
Piramide alimentar 1017 
Pirenoide 675, 691 
Piridoxalfosfato 320 
Pirimidina 18, 349, 350 
Pirofita 980 
Pirofosfatase 301 
inorganica 301 
Pirola, Pyrola 
Piruvato 328, 330 

piruvato fosfato diquinase 309, 313 
piruvato quinase 328, 329 
Piruvato desidrogenase 330 
Pistache, ver Pistacia 
Pistacia (Pistache) 899, 933,1100 
Pistia (Alface-dagua) 855 
Pistillata 428 
Pistilo 813 

Pisum (Ervilha) 564, 572, 886-888 
Pittosporaceae 910 
Pixidio 829 
Pizza primordial 621 
Placa celular 70, 91-92 
Placa de esclerenquima 789 
Placenta 794, 812 
Placenta^ao central, livre 813 
Plactostelo 772 
Plagiomnium 757 
Plancton 740 
Planicie 1075 
Planosporo 646 
Planozigoto 730 
Planta aquatica 1068-1069 
Planta C 3 308, 1013 
Planta C 4 308, 1013 
anatomia 308, 1013 
fixa^ao de C0 2 308-309, 311 
formadora de aspartato 311 
formadora de malato 308 
Planta CAM 308, 1013 
Planta em almofada 1108 
Planta em ambiente calcario 249 
Planta florifera 625, 843 
Planta indicadora 249 
Planta transgenica 392 
produ^ao 390 

Planta^ao de biomassa 1025 
Plantaginaceae 906, 909 
Plantago (Tanchagem) 587, 908, 939, 
1032-1033,1050 
Plantas 9 
filogenia 624 

homeoidricas, peciloidricas 988 
linhagens de desenvolvimento 624 
transgenicas 387, 390, 545 
Plantas acumuladoras 249 
Plantas de dias curtos (PDC) 468-470 
Plantas de dias longos (PDL) 467-470 
Plantas de dias neutros 469-470 
Plantas em ambientes com silica 249 
Plantas em areas de lavoura e terrenos 
baldios 1067-1068 


Plantas terrestres 624 

adapta^ao a vida terrestre 659 
evolu<;ao 624 
ricamente ramificada 767 
Plantas terrestres ancestrais 767, 770 
Plantas vasculares 625, 763, 767 
Plasmideo 6-7,116, 388, 626 
Plasmideo como vetor, clonagem 388 
Plasmideo Sim 529 
Plasmideo Ti 389, 544 
Plasmodesmo 96, 98, 252, 323, 430 
Plasmodio 50, 70, 640, 643, 703 
reticular 721 

Plasmodio de agrega^ao 642 
Plasmodio de fusao 642/ 

Plasmodio reticulado 647 
Plasmodiophora (Hernia das cruciferas) 
645 

Plasmodiophoromycetes 645 
Plasmodiophoromycota 645 
Plasmogamia 75, 824 
Plasmolise 88, 89/ 261 
Plasmopara 650, 652 
Plasticidade, fenotipica 559 
Plastidio 49, 106,414, 694 
evolu<;ao 396 
Plastocianina 286, 291 
Plastocrono 952-953 
Plastoglobulos 34-35 
Plastoma 107, 396, 573, 721 
Platanaceae 870 

Platanus (Platano) 871, 930, 933, 1104 

Platycerium (Chifre-de-veado) 797-798 

Platygloea 672 

Platymonas 724 

Platysiphonia 699 

Platysoma 791, 793 

Plectenquima de corpos frutiferos 646 

Plectonema 635 

Pleiotrofia 563 

Pleodorina 731 

Plesiomorfia 614-615 

Pleucrococcus 726, 742 

Pleurobasidio 682 

Pleuromeia 777-778, 797 

Pleuromeiaceae 777-778 

Pleurosigma 709 

Pleurotaenium 738 

Pleurotus (Shimeji) 679, 685, 688 

Plicado 811 

Plioceno 929 

Plocospermataceae 906 

Plumbaginaceae 872, 873 

Plumula 827 

Plurilocular 712 

Poa (Grama-azul) 976, 1050, 1071,1092 
Poaceae 862,866/ 

Poales 862, 863, 864, 866/ 

Podecio 690 
Podocarpaceae 523, 840 
Podocarpo, ver Podocarpus 
Podocarpus (Podocarpo) 1090,1103, 
1106 
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Podospora (“Kotkugelpilz”) 669 
Podostemaceae 881 
Podridao por corrosao, ver 
Podridao-marrom 
Podridao seca 652 
Podridao-branca 686 
Podridao-de-raizes 652 
Podridao-marrom 686 
Podridao-mole 686 

Podridao-vermelha, ver Podridao-branca 
Pogonatum (“Filzmiitzenmoos”) 759 
Polaridade 376, 421, 732 
Polaridade celular 421-422 
Polariza^ao celular 422 
Polemoniaceae 901 
Polemonio, ver Polemonium 
Polemonium (Polemonio) 902 
Polen 805-806 
Poli (A) polimerase 405 
Poliacetileno 802-803 
Poliades 808-809 
Poliandria, primaria 804-805 
Poliandria secundaria/desdobramento 
804-805 
Poliantica 445 
Polifilia 617 
Polifilica 823 
Poligala, ver Polygala 
Poligenia 563 
Poli-haploide 568 
Polimerase 22 
Polimerase I 63 
Polimero 367 
Polimorfismo 559 
Polinario 808-809, 857/ 905 
Polinia 808-809, 857/, 905 
Poliniza^ao 579, 800/ 817, 819 
Poliniza^ao pela agua 820 
Poliniza^ao pelo vento 819 
Poliniza^ao por animais 820 
Poliploidia 567 
Polipodio, ver Polypodium 
Polissacarideo 30, 34-35/ 367 
Polissacarideo de reserva 33-35, 367 
Polissacarideos estruturais 33-35, 367 
Polissomo 77 
Politenia 419 
Politerpeno 362 
Pollenkit 808-809 
Polo da raiz 766 
Polpa 829, 899 
Polyblepharidaceae 730 
Polyblepharides 722, 730 
Polychytrium 654 
Polygala (Poligala) 888,1067-1068 
Polygalaceae 885, 888 
Polygonaceae 872, 873 
Polygonatum (Selo-de-salomao) 859, 860 
Polygonum (Erva-de-bicho) 815, 872, 873 
Polylepis 1090 
Polyosmaceae 910 
Polyphagus 653, 654, 688 
Polypodiales 793 


Polypodium (Polipodio) 603, 768, 789, 
796-797 
Polyporales 685 
Polysiphonia 697-698 
Polysphondylium 643 
Polytoma 741 
Polytrichanae 761, 764 
Polytrichum (“Haarmutzenmoos”) 754- 
755, 757, 761-762, 764/ 1114 
Pomelo 899 
Porno 830 
Pontederaceae 866 
Ponto vegetativo 125,127, 782 
Pontoa^ao 101,102, 701 
Pontoa^ao areolada 101 
Popula^ao 954-955 

Populus (Choupo, Alamo) 881-882, 930, 
1046-1047, 1068-1069, 1072,1104,1106, 
1114 

Porfirina 351 
Porfirinas, tetrapirrois 
Poriales 682, 685 
Poricida 829 
Porinas 106 

Poro (na placa crivada) 98,144 
Poro 660 

Poro de germina^ao 806-807 
Poro nuclear 58, 64 
Porphyra 714 
“Porst”, ver Ledum 
Portador de esporos 671 
Portulaca (Portulaca) 977,1046-1047 
Portulacaceae 872 
Pos-glacial 938 
Posidoniaceae 853 
Pos-tradu^ao 416 
Potamogeto, ver Potamogeton 
Potamogeton (Potamogeto) 853, 854, 936, 
1068-1069 

Potamogetonaceae 853, 854 

Potassio 246 

Potencial 

de membrana 230 
hidrico 229/ 
osmotico 261 
redox 231 

Potencial de membrana 81 
Potencial eletroquimico 230, 233 
Potencial hidrico 260, 262, 266, 984 
queda 267 

Potencial matricial 262 
Potencial quimico 229, 230 
Potentila, ver Potentilla 
Potentilla (Potentila) 889, 935, 1048-1049, 
1068-1069, 1071, 1080-1081 
Poterioochromonas 9 
Potometro 268 
Pottia 759, 765 
Pottingeriaceae 881 
PP r Frutose-6-fosfato quinase 328 
Pradaria 1110 

“Pradarias” submersas 742-743 
Prasinophyceae 724 


Prasiola 714, 724 
Prasiolaceae 729 
Pre-tegelen 935 
Pre-boreal 938 
Pre-cambriano 926 
Preniltransferase 359 
Pre-sequencia 416 
Pressao, hidrostatica 260 
Pressao de raiz 264, 271 
Pressao de turgor 260 
Pre-zigotico 593 
Primobacteriota 631 
Primofilices 770 
Primoplantae 621, 622, 624 
Primordio do nodulo 529 
Primordios foliares 129 
Primula (Primula) 567, 578, 582, 901, 934, 
1085 

Primula, ver Oenothera 
Primula, ver Primula 
Primulaceae 901 

Principal metabolito transportado 323 
Probasidio 673, 677 
Procambio 124, 129, 179-181 
Procariotos 622 
Procarpo 699 

Processo Haber-Bosch 532 
Processos de transporte 
ativos primarios 233, 234 
passivos 234 

Prochlorobacteriota 626, 637 
Prochlorococcus 637 
Prochloron 637 
Prochlorothrix 637 
Produ^ao de alimentos 1028 
Produ^ao de biomassa 1017 
Produ^ao de carboidratos, mecanismos de 
regula^ao 302 

Produ^ao liquida do bioma 1021 
Produ^ao liquida do ecossistema 1020 
Produ^ao primaria 1015 
Produ^ao primaria bruta 1015 
Produ^ao primaria liquida 1015, 1019 
Produ^ao secundaria 1017 
Produtividade quantica 285 
Produtor primario 703 
Produtores primarios no mar 637, 708 
Profase 65, 67 

Profundidade das raizes 1016 
Progenotos 4, 621 
Progimnospermas 919, 927 
Prolamina 371 

Prolongamento de rizoide 653 

Promicelio 673 

Promotor 35S 389, 541 

Promotor 394, 399 

Propagulos 746, 748-749, 781-782 

Propagulos de protonema 761 

Propenilaliina 348 

Propionibacterium 634 

Proplastidio 109 

Prosopis 1096,1098 

Protalo 765, 767, 768, 772, 774, 791 
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Protandria 579 

Proteaceae, Proteales 870, 871 

Protease Clp 413 

Proteassomo 30, 412 

Prote^ao contra a herbivoria 547 

Proteina 14-3-3 320 

Proteina carregadora de acil 341 

Proteina de choque termico 412 

Proteina de membrana 78 

Proteina de reserva 91, 371 

Proteina de transference de lipideos 342 

Proteina DELLA 450,451 

Proteina motora 54 

Proteina quinase dependente de ciclina 
418 

Proteina Rieske 290 

Proteina verde fluorescente (GFP) 43-44, 
52, 108, 390, 393 
Proteinas 24, 386 
estrutura 26/ 
hidrata^ao 245 
processamento 412 
processo 414 
ribossomicas 76 
separa^ao 413 

Proteinas de transporte, virais 430 

Proteinas de transporte 430 

Proteobacterias 632 

Proterandria 579 

Proterofitico 927 

Proteroginia 579 

Proteus 628 

Protistas 1 

Protoalcaloide 363 

Protobionte 621 

Protocelula 1, 626 

Protococcales 732 

Protofito 640 

Protoginia 579 

Protoginia 579 

Protolepidodendraceae 778-779 
Protolepidodendron 778-779 
Protomero 29 
Protomycetales 660 

Protonema 746, 753/ 755-756, 761, 791 
Andreaeopsida 754 
Bryopsida 754 
Marchantiopsida 750 
Sphagnopsida 753 
Protoplastidio 721 
Protoplasto 82 
Protostelo 770, 774 
Prototaxites 720 
Prototrofia 522 
Pruccinia 675 
Prunella 1001 
Prunoideae 888 

Prunus (Drupa) 888/ 889,1102 
Prymnesiales 704 
Prymnesiophyta 704 
Prymnesium 704 
Psaronius 704 

Psathyrella (“Faserling”) 680 


Pseudantio 819 
Pseudoalcaloide 362 
Pseudoangiocarpo 681 
Pseudobulbo 857 

Pseudofumaria (“Lerchensporn”) 869 
Pseudogamia 581 
Pseudohydnum (“Eispilz”) 682 
Pseudomicelio 646 
Pseudomonade 808-809 
Pseudomonas 634 
Pseudomureina 638 
Pseudomyrmex 1027 
Pseudoparenquima 696 
Pseudoperenospora 650 
Pseudoplasmodio 632 
Pseudopodio 753-754 
Pseudosporochnus 770, 771 
Pseudotecio 664, 670-671 
Pseudotsuga (Abeto-de-douglas) 1045- 
1046 

Psilocybe (“Kahlkopf”) 689 
Psilofita, ver Anogramma 
Psilofitas 768, 770 

Psilophyton 770, 778-779, 919, 920, 927 
Psilotaceas 780-781 
Psilotales 780-781 
Psilotophytina 625, 780-781 
Psilotum 780-781, 781/ 

Pteridium (Samambaia-aguia) 767, 788/ 
Pteridofita 764 

Pteridophyllaceae 790, 792, 797, 1050 
Pteridospermae 920-921 
Pteridospermas 927 
Pterocarya (Noz-alada) 895, 933 
Pterostemonaceae 877 
Ptychocarpus 788 

Puccinellia (“Salzschwaden”) 1081-1082 
Puccinia (Ferrugem-amarela) 675/ 677/ 
Puelia 866 

Pulmonaria (Pulmonaria) 903 
Pulmonaria, ver Pulmonaria 
Pulsatilla (Anemona-pulsatila) 869,1056, 
1081-1082 

Pulvinos, ver articulates foliares 

Pulvinula 668 

Puna 1092 

Punctualismo 607 

Punica (Roma) 880, 881 

Purinas 18, 349, 350 

Putranjivaceae 881, 895 

Puya 862 

Pyramimonas 724 

Pyrenophora 671 

Pyrodictium 638 

Pyroideae 888 

Pyrola (Pirola) 902 

Pyrolaceae 901 

Pyronema 663, 666, 667 

Pyrrhophyta 702 

Pyrus (Pera) 888, 889 

Pythiaceae 651 

Pythium 650, 651, 652 


Q 

Qualidade da agua 741 
Quaternario 934 
Quebra-pedra, ver Saxifraga 
Queda foliar, ver Abscisao 
Quenopodio, ver Chenopodium 
Quercus (carvalho) 892-893, 930, 933, 
1018, 1023, 1031, 1045-1046, 1056/ 
1074-1075, 1080/ 1083-1084, 1100, 
1102, 1104 
Quiasma 73-74 
Quiinaceae 881 
Quilha 886 
Quillajaceae 885 
Quimeras 420 
Quimioautotrofia 224, 274 
Quimionastia 507, 515 
Quimiorreceptor 480 
Quimiotaxia 488 
Quimiotrofia 628 
Quimiotropismo 505 
Quina, ver Chinchona 906 
Quinase dependente de ciclina 418 
Quintiniaceae 910 
Quiropterofila 824 
Quitina 95, 367, 645 
Quociente respiratorio 337 

R 

Rabanete 896 

Rabano, Raiz-forte, ver Armoracia 
Radia^ao adaptativa 607 
Radia^ao eletromagnetica 275, 971 
Radia^ao fotossinteticamente ativa 317 
Radicula 827 
Radiocristalografia 29 
Rafe 708, 825 
Rafflesia (Raflesia) 885 
Rafflesiaceae 881, 885 
Rafinose 323, 324 
Raio do lenho 186-187 
Raio liberiano 193-194 
Raio medular 186-187,1083-1084 
Raiz 209-210,212, 745 
absor^ao de nutrientes 252 
caulinar 789 
primaria 215-216 
secundaria 217-218 
Raiz aerea 857 
Raiz lateral 216-217 
Raiz primaria 766 
Raiz-preta, ver Scorzonera 
Ramaria (“Koralle”) 683, 685 
Rameta 580, 954-955 
Rami, ver Boehmeria 
Ramificato 640 
verdadeira/falsa 636 
Ramonda 908, 931 

Ranunculaceae, Ranunculales 869, 870/ 
Ranunculo, ver Ranunculus 
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Ranunculus (Ranunculo) 869, 879, 935, 
1027, 1039/, 1072,1085, 1116 
Rapareaceae 862 

RAPDs ( random amplified polymorphic 
DNAs) 514 

Raphanus (Nabo forrageiro) 896 
Ras nuclear 415 

“RaufuR-Rohrling” ( Licinum ) 687 
“Rautenfarn”, ver Botrychium 
Rauvolfia 903 

Razao vermelho/vermelho-distante 977 
RE, ver Reticulo Endoplasmatico 
Rea^ao catabolica 224 
Rea<;ao da aldolase 299 
Rea^ao de Hill 285 
Rea^ao de Mehler 292 
Rea^ao em cadeia da polimerase (PCR, 
polymerase chain reaction) 575 
Rea<;ao luminosa 274, 285 
Rea^ao redox 231 
Rea^oes anabolicas 224 
Reator de algas 736 
Receptaculo 684, 790, 817 
Receptor 480,486 
Receptor de citocinina 447 
Receptor de giberelinas 450 
Receptores de etileno 460,461 
Recessivo 562 
Recife de coral 749 
Recombinac^ao 71, 568, 571/ 
Recompensa 488, 820 
Rede alimentar 954-955 
Rede de Hartig 534 
Rede trans de Golgi 84 
Rede-dagua,ver Hydrodictyon 
Reducionismo 8 
Refor<;o 595 
Refuta^ao 7-8 

Regenera^ao 376, 377, 420, 444, 1065- 
1066 

Regiao do centromero 385 
Regiao organizadora do nucleolo 62 
Regra da alternancia 163 
Regra da equidistancia 163 
Regra de prioridade 618 
Regra de Vant-Hoff 229 
“Reibeisenpilz”, ver Sistotrema 
Reino (Dominio) 626 
Reino vegetal 621 
Reinos floristicos 1061-1062 
“Reitgras”, ver Calamagrostis 
Rela^ao numero de especies/tamanho da 
area 1059 

Relates hidricas 257, 265,454 
ecologia 982 

Relogio circadiano 472-473 
Relogio fisiologico 471 
Repetobasidio 682 
Repetobasidium 672 
Replica^ao 20-21 
Reprodu<;ao 3, 580 
Reprodu<;ao assexuada 580 
Requeima da batata 652 


Reseda (Reseda) 896 
Reseda, ver Reseda 
Resfriamento da transpira^ao 974 
Resistencia 538, 687 
Resistencia a herbicidas 564 
Resistencia ao calor 979 
Resistencia sistemica adquirida 538 
Resitencia a geada 978 
Respira^ao 327, 330,1004 
Respira^ao celular 105, 231, 327, 330, 334 
fatores externos 337 
ver tambem respira^ao 
Respira^ao da glicose 327 
produtividade energetica 335 
“Respira^ao do solo” 1016 
Respira^ao na presen^a de luz 304 
Resposta de hipersensibilidade 542 
Ressupina^ao 857 
Restionaceae 862 

Restriction fragment length polymorphism 
(RFLP)575 
Reticulado 605 

Reticulo endoplasmatico 46, 83 
Reticulo endoplasmatico liso 46, 83 
Reticulo endoplasmatico rugoso 83 
Retinal 493 
Retrotransposon 386/ 

Retrovirus 629 

RFLP (restriction fragment length 
polymorphism) 575 
Rhabdodendraceae 872 
Rhabdonema 708 
Rhamnaceae 888 
Rhamnus 1100 
Rheum (Ruibarbo) 872, 873 
Rhinanthus (Rinanto) 908 
Rhipogonaceae 856 
Rhipsalis 875, 1053 
Rhizaria 621, 622, 624 
Rhizidiaceae 653 
Rhizidiomyces 649 
Rhizobiaceae 634 

Rhizobium , rizobios 528, 530, 634, 886 
Rhizocarpon (Liquen-geografico) 691, 693 
Rhizochrysis 705 
Rhizomnium 756, 760, 761 
Rhizophora (Mangue-vermelho) 883, 

1003, 1061-1062,1118 
Rhizophoraceae 881, 883 
Rhizophydium 653, 654 
Rhizosolenia 708 
Rhodobacter 632 
Rhodobionta 622, 624, 696, 698 
Rhodobryum (“Rosenmoos”) 761, 762 
Rhododendron (Rododendro) 901/ 938, 
1057, 1085, 1090, 1092, 1102, 1104, 1109 
Rhodomicrobium 632 
Rhodophyta (Algas vermelhas) 696, 701 
Rhodopseudomonas 629, 632 
Rhodospirillaceae 632 
Rho do spirillum 632 

Rhodothamnus (Rododendro-anao) 934 
Rhodymenia 714 


Rhoipteleaceae 892 
Rhopalodia 710 
Rhus (Sumagre) 899, 1100 
Rhychocoris 909 
Rhynchocalycaceae 879 
Rhynchospora (“Schnabelbinse”) 1067- 
1068 

RJhynia 768-770, 927 
Rhytisma (Ritisma) 688 
Ribes (Groselha) 877-878 
Ribose 31 

Ribose-5-fosfato 297 
Ribossomo 46, 76, 116, 410 
Ribozima 4, 234, 405, 411 
Ribulose 31 

Ribulose fosfato epimerase 297 
Ribulose fosfato isomerase 297 
Ribulose-1,5-bisfosfato 297 

Ribulose-1,5-bisfosfato carboxilase/ 
oxigenase, ver Rubisco 
Ribulose-5-fosfato 297 
Riccia (Hepatica-estrela) 751 
Ricciaceae 751 
Richea 1107 
Ricina 372 

Ricinus (Mamoneira) 825, 883 
Rickettsia 634 
Riella 748 

“Riementang”, ver Himanthalia 
“Rippenfarn”, ver Blechnum 
Riss 935 

Ritidoma 194-195 
Ritisma, ver Rhytisma 
Ritmo acido diario, CAM 313 
Ritmo circadiano 471-473 
Rivularia 635, 637 
Rizoderme 209-210, 215-216 
Rizoforo 774 

Rizoide 694, 712, 742-743, 745, 747, 753 

Rizoide rugoso 747 

Rizoides de procura 653 

Rizoma 161,166,167, 768, 788 

Rizoplasto 723 

Rizosfera 251, 962 

RNA 19-20, 23 

complexo silenciador induzido por 
RNA (RISC) 392 
edi<;ao 406 
heteronuclear 403 
polimerase 400,403,404, 689 
RNA mensageiro (RNAm) 399 
estabilidade 406 
processamento 399, 403 
transcrito primario 399 
RNA transportador 77 
RNAr 76, 399 

RNAsi ( small interfering RNA) 392 
RNAt 77, 399,409 
Robinia (Falsa-acacia) 888 
Rocella (Orceina ou Azul de tornesol) 61, 
693 

Rododendro, ver Rhododendron 
Rododendro-anao, ver Rhodothamnus 
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Rodopsina 493 
Roma, ver Punica 
Roridulaceae 901 
Rosa (Rosa) 888, 889 
Rosa, ver Rosa 
Rosaceae, Rosales 888, 889/ 
Rosa-de-jerico, ver Anastatica 
“Rosenmoos”, ver Rhodobryum 
Roseta-gigante 1090, 1092 
Rosibacteriota 631 
Rosidae 625 
Rosideas 846, 878 

Rosinha-do-rochedo, ver Loiseleuria 
Rosmarinus (Alecrim) 1100 
Rosoideae 888 
“Rosskummel”, ver Laser 
Rostelo 857 

Rota acetato-malonato 357 
Rota acetato-mevalonato 358, 359 
Rota da desoxi-D-xilulose-5 358 
Rota das pentoses fosfato, oxidativa 337,338 
Rota de sinaliza^ao do etileno 459, 461 
Rota do acido diaminopimelico 648 
Rota do chiquimato 346, 347/ 355 
Rotas metabolicas 
anabolicas 335 
anfibolicas 335 
catabolicas 335 
“Rotpustelpilz”, ver Nectria 
Rousseaceae 915 
Rozella 653 

Rubia (Garan^a-europeia) 905, 906 
Rubiaceae 903, 905 
Rubisco 295, 297 
rubisco ativase 296 

Rubus (Amora-silvestre) 888, 889, 1116 
Rudbeckia 1110 

Rudimento seminal 800/ 813-814, 920 

Ruibarbo, ver Rheum 

Rumex (Azeda-miuda) 872, 873, 939, 

1027, 1050 
Ruppia 1081-1082 
Ruppiaceae 853 
Ruscaceae 857 
Russula 678, 685 
Russulales 685 
Ruta 899 
Rutaceae 899 
Ruvilaria 636 

s 

Saale 935 
Sabal 930, 932 
Sabiaceae, Sabiales 871 
Sabor amargo 903 
Sabugueiro, ver Sambucus 
Sacarose 298-300, 309, 313, 323/ 327, 367 
Sacarose sintase 326, 367-368 
Sacarosefosfato 299, 300 
Sacarosefosfato sintase 302/ 320 
Sacarosefosfato fosfatase 304 
Sacarosefosfato quinase 304 


Saccharomyces (Fermento do pao) 652, 
661-663 

Saccharomycetales 662-663 
Saccharomycetes (Endomycetes) 661 
Saccharomycodes 662-663 
“Sackelblume”, ver Ceanothus 
“Sackflechte”, ver Solorina 
Saco de agua 751 
Saco embrionario 799, 801, 814 
disporico 814 
monosporico 814 
tetrasporico 814 
Saco polinico 800 
Saco-de-tolo 660 
Saculo 627 

Saculo de murema 628 
S-adenosilmetionina (SAM) 457 
“Sageblattling, ver Lentinus 
“Sagetang”, ver Fucus 
Sagitaria, ver Sagittaria 
Sagittaria (Sagitaria) 853, 854 
Sagu, ver Metroxylon 
Sagu 861 

Saintpaulia (Violeta-africana) 908 
Sal 1002,1118 

“Salada-do-campo”, ver Valerianella 
Salgueiro, ver Salix 
Salgueiro-anao 937 
Salicaceae 881-882 
Salicaria, ver Lythrum 
Salicornia (Salicornia) 874/ 875, 1057, 
1081-1082,1112 
Salicornia, ver Salicoraia 
Salix (Salgueiro) 881-882, 930, 935, 937, 
938,1046-1047,1056, 1068-1069, 1072, 
1085,1104, 1114, 1116 
Salmonella (Salmonela) 627, 634 
Salpichlaena 797 
Salsaparrilha, ver Smilax 
Salsinha, ver Petroselinum 
Salsola (Salsola) 1057,1081-1082 
Salsola, ver Salsola 
Salvadoraceae 895 
Salvia (Salvia) 821-822,1072, 1100 
Salvia, ver Salvia 

Salvinia (Patinho-dagua) 793/ 797 
Salviniaceae, Salviniales 793/ 797 
“Salzschwaden”, ver Puccinellia 
SAM 128 
Samambaia 

alternancia de gera<;6es 768 
ciclo de vida 768 
eusporangiada 786 
leptosporangiada 787 
multiplica^ao vegetativa 792 
verdadeira 625 

Samambaia 622, 625, 745, 764, 767 
deciduas 797 

desenvolvimento embrionario 766 
modo de vida 797 
multiplica^ao vegetativa 781-782 
ocorrencia 797 
sempreverdes 797 


Samambaia aquatica 793 
Samambaia arborescente, ver Cyathea 
Samambaia com sementes 920, 927 
Samambaia vermifuga, ver Dryopteris 
Samambaia-aguia, ver Pteridium 
Samambaia-do-mangue, ver Acrostichum 
Samambaia-ramalhete, ver Matteuccia 
Samambaia-real, ver Osmunda 
Sambucus (Sabugueiro) 914 
“Sandroschen”, ver Tuberaria 
“Sangria” 271 

Sanguisorba (Botao-do-campo) 889 
Sanicula 594 

Santalaceae, Santalales 877 

Sapato-de-venus, ver Cypripedium 

Sapindaceae, Sapindales 899 

Saponina 360 

Sapotaceae 901, 931 

Saprobionte 686 

Saprofita 224, 522, 538 

Saprolegnia (Mofo-da-agua) 648, 649 

Saprolegniales 648, 649 

Sapromiofilica 823 

Sarcandra 849 

Sarcina 628 

Sarcobataceae 872 

Sarcolaenaceae 897 

Sarcoscypha 666 

Sarcotesta 825 

Sarga^o, ver Sargassum 

Sargassum (Sarga^o) 719, 740 

Sarna da ma^a 

Sarraceniaceae 901, 903 

Sartroya 665 

Sassafras (Sassafras) 930 

Sassafras, ver Sassafras 

“Sattellorchel”, ver Helvella 

Satureja (Alfavaca) 906 

Saururaceae 851 

Saussurea (Saussurea) 1092,1108 
Saussurea, ver Saussurea 
Savana 1096 

Saxifraga (Quebra-pedra) 877-878, 934/ 
937,1085, 1108 

Saxifragaceae, Saxifragales 877-878 
SBP-1 fosfatase 297 
Scabiosa 914, 915 

Scaffold attachment regions (SARs) 401 
Scapania 752 

Scenedesmus 640, 733/ 736, 742 
“Schaumkraut”, ver Cardamine 
Schefflera 1088 

“Scheinkamelia”, ver Stewartia 
Scheuchzeriaceae 853 
Schinopsis 1094, 1096 
Schisandraceae 847 
Schistostega (Musgo luminoso) 761 
Schizaea (“Spaltastfarn”) 791 
Schizaeales 793 

Schizophyllum (“Spaltblattling”) 681 
Schizosaccharomyces 661-663 
Schizothrix 637 
Schlegeliaceae 906 
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“Schleimling”, ver Nostoc 
“Schleimrubling”, ver Ondemarsiella 
“Schmarotzerbecherling” ver Sclerotinia 
“Schmetterlingsporling”, ver Coriolus 
“Schnabelbinse”, ver Rhynchospora 
Schoenoplectus (Junco-do-a^ude) 862, 863, 
1068-1069 
Schoepfiaceae 877 
“Schonastmoos”, ver Eucladium 
“Schotentang”, ver Halidrys 
“Schraubenalge”, ver Spirogyra 
“Schriftfarn”, ver Ceterach 
“Schriftflechte”, ver Graphis 
“Schuppenfarn”, ver Cheilanthes 
“Schuppenwurz”, ver Lathraea 
“Schwefelkopf ”, ver Hypholoma 
Sciadophyton 769-770 
Sciadopityaceae 840 
Sciadopitys (Abeto-guarda-chuva) 840, 

932 

Scirpus (Cirpo) 862-863,1068-1069 

Scleranthus (Novelo) 873 

Scleroderma (“Kartoffelbovist”) 672, 684 

Sclerotinia (“Schmarotzerbecherling”) 668 

Scorzonera (Raiz-preta) 918 

Scrophularia (Escrofularia) 908 

Scrophulariaceae 906, 908 

Scytonema (“Lederfaden”) 690 

Secale (Centeio) 866, 867 

Se<;ao 619 

Seco-iridoide 914 

Secre^ao 147, 372, 373/ 

Sedo, ver Sedum 

Sedo-heptulose-l,7-bisfosfato (SBP) 297 
Sedo-heptulose-7-fosfato 297 
Sedum (Sedo) 818, 877, 878 
Segrega^ao, transgressiva 600 
Seismonastia 509 
Seiva do floema, composi^ao 323 
Selaginela, ver Selaginella 
Selaginella (Selaginela) 625, 773, 775, 797, 
988 

alternancia de gera^oes 776 
heterosporia 776 

Selaginellaceae, Selaginellales 773/ 
Selaginellite s776 
Sele^ao 583, 585, 587 
Sele^ao de especies 607 
Selenio 248 
Selenocisteina 248 
Selo-de-salomao, ver Polygonatum 
Semente 801, 825, 828 
popula^ao 1039 
Semente coberta 843 
Sempervivo, ver Sempervivum 
Sempervivum (Sempervivo) 877, 934 
Sempre-viva, ver Helichrysum 
Senecio (“Greiskraut”) 600, 601, 918, 940, 
1044-1045, 1050, 1092 
Senescencia 432,446,458 
Sepala 803 
Sepallata 428 
Septicida 829 


Septo 813 

Septobasidiales 678 
Septos 813 

Sequencia de endere^amento 
peroxissomico 414 
Sequencia de Kozak 404, 410 
Sequencia de Shine-Dalgarno 411 
Sequencia foliar 202-203 
Sequestro do carbono 1023 
Sequoia (Sequoia-sempre-verde) 840, 
930/ 1102 

Sequoiadendron (Arvore-mamute) 840, 
980, 983, 1044,1050, 1106 
Serapilheira 956-957, 962 
Serbia-glioxilato aminotransferase 305 
Seringueira, ver Hevea 
Serradela, ver Ornithopus 
Serratula 918 
Sesamum 908 

Sesleria (Grama-azul) 934,1085 
Sesquiterpeno 360 
Seta 750 

Seta 751/755, 758-759 
Setaria (Milho-da-italia) 866 
Setchellanthaceae 895 
Sexina 806-807 
Sexualidade 71 
Sherardia 905 
“Shiitake” 685 
Shikimifrucht 847 
Shimeji, ver Pleurotus 
Shorea 897, 1094 
Sideroforo 255 

“Siebgitterstaubling”, ver Cribaria 

Sifonal 694 

Sifonales 728 

Sifonocladal 694 

Sifonogamia 824 

Sifonostelo 774, 779-780, 783 

Sigilaria, ver Sigillaria 

Sigillaria (Sigilaria) 779-781, 797, 927-928 

Sigillariaceae 780-781 

Silafina 707 

Silenciamento de genes 392 
Silene (Silene) 575-576, 873-874, 935, 
1085, 1109 
Silicio 248 
Silicoflagelado 706 
Siliqua 830 
Siliqua articulada 830 
Siluriano 927 
Simaroubaceae 899 
Simbiogenese 120 
Simbionte 742 

Simbiose 521, 530, 536, 565, 1026 
corais com Dinophyta 704 
fixadora de nitrogenio do ar 526 
Simbiose do tipo liquen 669 
Simbiossomo 531/ 

Simetria corporal 9 
Simetria floral 818 
Simmondsia 872 
Simmondsiaceae 872 


Simpatrica 594 
Simpetalia 804 
Simplasto 252 
Simplesiomorfia 615-616 
Sinai de localiza^ao nuclear 415 
Sinai de luz vermelha 977 
Sinandria 804-805 
Sinangio 780-782, 787/ 

Sinapis (Mostarda) 896, 939, 977 

Sinapomorfia 615-616 

Sincarpo 813 

Sincicio 70 

Sinergide 815 

Singamia 71, 75, 568, 639 

Sinonimo 618 

Sinssepalia 804 

Sintaxonomia 1072 

Sintepalia 804 

Sintese de celulose 368 

Sintese de glutamato, citoplasmatica 335 

Sintese de liquens 691 

Sintese de terpenos 358/ 360 

Sintoma de carencia 243 

Sinusia 1073 

Sinzoosporo 711 

Siparuna 850 

Siparunaceae 850 

Sirenina 655 

Sistema ascorbato-glutationa 292 
Sistema de absor^ao de ferro 256 
Sistema de autoincompatibilidade 
heteromorfo 578 

Sistema de condu^ao de agua, fechado 
755, 764 

Sistema de fitocromos 497 
Sistema de ramifica^ao 169 
Sistema de recomb ina^ao 573-574 
Sistema de saprobios 741 
Sistema radical 209-211 
Sistematica 

filogenetica (cladistica) 614-615 
numerica (fenetica) 613 
Sistemina 550 

Sistotrema (“Reibeisenpilz”) 672 
Sitio 957-958 
Sitosterol 367 
Sladeniaceae 901 

Small interfering RNA (RNAsi) 392 
Smilacaceae 856 

Smilax (Salsparrilha) 92-93,1100 

Soda 736 

Sodio 248 

Soja, ver Glycine 

Solanaceae, Solanales 908, 911/ 

Solanum 909,1061-1062 
Soldanela, ver Soldanella 
Soldanella (Soldanela) 901,1085 
Solenoide 60 

Solenophora (“Kreideflechte”) 701 
Solidago (Vara-de-ouro) 940, 1046-1047 
Solo 250, 962 
classifica^ao 966 
degrada^ao 1031 
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granulometria 964 
horizonte 964 
potencial hididrico 263 
tipos 964 
valor do pH 251 
Solorina (“Sackflechte”) 691 
Somatogamia 75, 641, 646, 663, 667/, 672, 
678 

Sombrinha-de-venus, ver Acetabularia 
Sonneratia 1003 
Soralio 692 

Sorbus (Sorveira-brava) 888,1106,1114 
Sordaria 669 
Sordariales 669 
Sordarionmycetidae 669 
Soredio, Soredios 691-692 
Sorghastrum 1110 
Sorghum (Durra) 866 
Soro 787/ 790, 794 
Sorveira-brava, ver Sorbus 
Sorveira-da-europa 888 
“Spaltastfarn”, ver Schizaea 748 
“Spaltblattling”, ver Schizophyllum 
“Spaltzahnmoos”, ver Fissidens 
Sparganiaceae 862 

Sparganium (Esparganio) 862,1068-1069 
Sphaerobolus (“Kugelscheneller”) 684 
Sphaerocarpales 748 
Sphaerocarpos (“Kugeltragerflechte”) 748 
Sphaerosepalaceae 897 
Sphaerotheca 665/ 

Sphagnopsida753 

Sphagnum 753/ 753, 764, 1067-1068/ 
1072, 1081-1082,1116 
Sphenocleaceae 908 
Sphenophyllaceae 785 
Sphenophyllum 785-786, 928 
Sphenostemonaceae 910 
Spinacia (Espinafre) 875 
Spiraea 889 
Spiraeoideae 888 
Spirillum (Espirilo) 628 
Spirodela 855, 1026 

Spirogyra (“Schraubenalge”) 738, 739, 742 

Spirotaenia 737 

Spirulina 637, 741 

“Spitzmoos”, ver Lophozia 

Splachnum 761, 762, 764 

Spongiochloris 734 

Sporodinia 658/ 

Sporogonites 746 

Sporozoa 623 

Stachys (Estaque) 906 

Stachyuraceae 878 

Stangeria 834 

Stangeriaceae 835 

Stanhopea 859 

Stapelia (“Aasblume”) 1098 

Staphylea (Estafileia) 878 

Staphyleaceae 878 

Staphylococcus 634 

“Starknervenmoos”, ver Cratoneuron 

Staurastrum 738, 742 


Stauropteris 770/ 771 
Stegnospermaceae 872 
“Steinpilz”, ver Boletus 
Stellaria (Estelaria) 873, 874, 1050 
Stemonaceae 856 
Stemonitis (“Fadenstaubling”) 644 
Stemonuraceae 910 
Stephanodiscus 708, 741 
Stephanosphaera 730, 731 
Sterculiaceae 897 
Stereum 683 

“Sternmoos”, ver Mnium 

Stewartia (“Scheinkamelie”) 805-806, 931 

Sticta (“Griibchenflechte”) 692 

Stigeoclonium 726, 734, 735 

Stigmatomyces 664 

Stigonema 635, 636 

Stigonematales 637 

Stilbaceae 906 

Stipa (Flexilha) 936,1082-1083, 1110 

“Stoppelpilz”, ver Hydnum 

“Strahlenpilz”, ver Actinomyces 

Strasburgeria 878 

Strasburgeriaceae 878 

Stratiotes (“Krebsschere”) 853 

Strelitziaceae 868 

Streptocarpus (Estreptocarpo) 908 

Streptochaeta 866 

Streptococcus 629 

Streptophyta 624, 720, 737, 745 

Strobilurus 678, 689 

Strophanthus 904 

Strychnos (Noz-vomica) 903 

Stylidiaceae 915 

Stylites 777-778 

Styracaceae 901 

Sty rax 933 

Suaeda (Sueda) 1098,1112 
Subarbusto 1085, 1108 
Subatlantico 938 
Sub-boreal 938 
Subclasse 619 
Subdivisao 619 
Suberina 103, 370/ 

Subespecie 619 
Subfamilia 619 
Sub-himenio 683 
Submarginal 812 
Subrreino 619 
Substancia dos liquens 691 
Substancia repelente 488 
Substancias de reserva 33 
Subtropicos, desertos 1098 
Succinil-CoA 331 
Sucessao 1055,1066-1067,1070 
Sucinato 331, 344 

desidrogenase 331, 334 
tioquinase 331 
Sucuba 751 

Suculencia caulinar 177-178 
Suculencia foliar 204-205 
Suculentas 1098 
Sueda, ver Suaeda 


Suillus 685 
Sulcado 806-808 
Sulco 806-807 
Sulfeto 321 
Sulfito 322 
redutase 322 

Sulfobacterias, ver Beggiatoa 
Sulfolipideos 321-322 
Sulfolobales 638 
Sumagre, ver Rhus 

Superexpressao de genes estranhos 541 

Superordem 619 

Superoxido dismutase 292 

Superposi^ao 818 

Suprimento de agua 482 

Surianaceae 885 

Suriella 742 

Suspensor 124, 657, 773, 827 
Sustentabilidade 1030 
Sutura ventral 811 
Swietenia 899 
Symphogyna 751 

Symphoricarpos (Baga-da-neve) 914 
Symphytum (“Beinwell”) 903, 904 
Symplocaceae 901, 931 
Synchytriaceae 653 
Synchytrium 653 
Synedra 707 
Synura 706, 741 
Syracosphaera 704 
Syringa (Lilas) 906, 907 
Syzygium (Cravo-da-india) 880 

T 

T DNA 389, 544 

inser^ao do T DNA 384 
Tabaco, ver Nicotiana 
Tabebuia 1094 
Taboa, ver Typha 
Taccaceae 856 
Taeniocrada 770 
Tagetes 918 
Taiga 1114 
Takhtajania 851 
Talaromyces 65 
Talo 158 

Marchantia 748 
monocentrico 653 
policentrico 653 

semelhante ao de levedura 662-663 
Talo filamentoso 640 
Talo plectenquimatico 646, 694 
Talo tecidual 694, 725, 747 
Talo tubular 640 
Talofito 640 

Tamanho do genoma 381 
Tamareira, ver Phoenix 
Tamaricaceae 872 

Tamarix (Tamarisco) 872,1098,1119 
Tamo, ver Tamus 
Tamus (Tamo) 856 
Tanchagem, ver Plantago 
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Tapete 767, 805-806 

Tapete plasmodial 767, 782/, 793 

Tapete plasmodial 805-806 

Tapete secretor 767, 774, 776, 805-806 

Taphrina 660 

Taphrinomycetes 660 

Tapisciaceae 895 

Taraxacum (Dente-de-leao) 918,1046- 
1047, 1054 

“Tausendguldenkraut”, ver Centaurium 
Taxa de crescimento, relativa 1010,1011 
Taxa de muta^oes 562 
Taxa de transpira<;ao 268 
Taxaceae 838, 840/, 841 
Taxia, taxias 485, 488,493 
fototaxia 488 
tipos 488 
topotaxia 488 
Taxodiaceae 840 

Taxodium (Cipreste-do-pantano) 840, 
930 f 

Taxol 54, 841 
Taxon 611-612 
Taxonomia 617 
Taxus (Teixo) 841, 997, 1031 
Teca, ver Tectona 
Teca 707, 804 
Tecido permanente 930 
Tecido de revestimento 132 
secundario 137 
terciario 194-195 
Tecido de transference 761 
Tecido dos musgos, sustenta<;ao 764 
Tecido fundamental 131 
Tecido nutritivo 801 
Tecido turgido 516 
Tecidos condutores 143, 181-182 
Tecidos de sustenta^ao 99,141 
Tecidos meristematicos 124 
Tecnica antissenso 392 
Tecnica da bicamada lipidica 254 
Tecnica da transference de energia por 
ressonancia fluorescente (FRET) 395 
Tecnica do afideo 323 
Tecnica Patch-Clamp 44, 254 
Tecnologia genetica 387 
antibioticos 634 
degrada^ao de residuos 634 
Tecophilaeaceae 857 
Tectona (Teca) 1094 
Tegelen 935 

Tegumento 799, 801, 814 
Teixo, ver Taxus 
Teleomorfa 689 
Teleonomia 8 
Teleutosporo 676, 677 
Teliosporo 673, 674 
Telofase 67, 69 
Telomero 62, 385, 766 
Temperatura foliar 973 
Tempo termico 952-953 
Tendencias, evolutivas 606 
Tensao de transpira^ao 271 


Tenuinucelado 814 
Teoria celular 40 

Teoria da biogeografia de ilhas 1059 
Teoria de fluxo de pressao 326 
Teoria do teloma 766, 769, 920 
processos elementares 769 
Teoria dos euantios 922 
Teoria dos pseudantios 922 
Teoria endossimbionte 5, 118, 119, 396 
Teoria neosinangial 919, 920 
Teosinto 597 
Tepala(s) 803, 804 
Terciario 929 
Terminalia 1094 

Termitomyces (Fungo-do-cupim)) 687 

Termodinamica 225/ 228 

Termomorfoses 463 

Termonastia 506 

Termoperiodismo 463 

Termotaxia 493 

Termotropismo 505 

Terofito 168, 797 

Terpeno 354, 358-359, 361 

Testa 801,825 

Testura paralela 99 

Teto 806-807 

Tetracarpaeaceae 877 

Tetrachondraceae 906 

Tetrade 807-809 

Tetrameiosporo 698 

Tetramelaceae 891 

Tetrameristaceae 901 

Tetraphis (“Vierzahnmoos”) 761, 762 

Tetrapirrol 351, 353 

Tetrasporocisto 715, 716 

Tetrasporofito 698 

Tetrastichia 920, 921 

Tetraterpenos 362 

Tetraxylopteris 919, 920 

Teucrio, ver Teucrium 

Teucrium (Teucrio) 906, 1082-1083 

Teuerling, ver Cyathus 

Texus 997 

Thallochrysis 705 

Thamnidium 658 

Thamnolia (“Wurmflechte”) 690, 691 

Theaceae 805-806, 901,931 

Thelypteris 792 

Themidaceae 857 

Theobroma (Cacau) 897, 898 

Theophrastaceae 901 

Thermoplasma 638 

Thermoplasmales 639 

Thermotoga 631 

Thibacillus 634 

Thiocapsa 632 

Thiospirillum 632 

Thismiaceae 856 

Thlaspi (“Hellerkraut”) 896 

Thomandersiaceae 906 

Thraustotheca 648, 649 

Thurniaceae 862 

Thymelaeaceae 897 


Thymus (Tomilho) 906, 1100 
Ticodendraceae 892 
Tigmomorfose 482 
Tigmonastia 507, 509 
Tigmotaxia 493 
Tigmotropismo 505 
Tilacoide 107-109, 114-115, 636 
Tilia (Tilia) 897-898, 930, 1074-1075, 
1080-1081, 1104 
Tilia, ver Tilia 
Tiliaceae 897 

Tillandsia 862, 932, 1061-1062, 1088, 

1090, 1095 

Tilletia (Carie) 672, 674 
Tilletiales 672 
Tilos 192-193 
“Tintling”, ver Coprinus 
Tiorredoxina 293 
Tipifica^ao 618 
Tipo 618 

Tipo de organiza^ao 623 
Tipo filamentoso central 696 
Tipo fonte 696 
Tipo tre-halose 32 

Tipos de areas de distribui<;ao 1047-1048 

Tipos de folhas 157 

Tirosina 346, 347 

Tmesipteris 781-782 

Tofieldiaceae 853 

Tojo, ver Ulex 

Tolypocladium 670 

Tolypothrix 636 

Tomate, ver Solanum 

Tonoplasto 49, 88 

Topoisomerase 20-21 

Toranja 899 

“Torfmoos”, ver Sphagnum 
Torreya (“Nusseibe”) 838 
Torricelliaceae 910 

Tortula (“Drehzahnmoos”) 761, 762, 765 

Torulopsis 688 

Totipotencia 376 

Totipotente 732 

Tovariaceae 895 

Toxina 353, 354, 539 

com especificidade ao hospedeiro 540 
inespecifica ao hospedeiro 540, 543 
Toxina de murcha 634 
Trachelomonas 721 
Trachy carpus 1102 
Tra<;o de tinta 637, 742 
Tra<;o foliar 755 
Tradescancia, ver Tradescantia 
Tradescantia (Tradescancia) 867 
Tradu^ao 76,401,407 
alongamento 411 
inibi^ao 412 
ribossomo 411 
Tradu^ao proteica 414 
Tragacanto, ver Astragalus 
Tragopogon (Barba-de-bode europeia) 604 
Trailiella 699 
Trama 681, 683 
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Trametes 681, 686 
“Tranenpilz”, ver Dacrymyces 
Transaminase 319 
Transcetolase 297 
Transcribe) 399/, 406 
Transcriptase reversa 387 
Transcriptossomo 402 
Transdu^ao 569 
Transferase 237 

Transference genica, transversal 573 
Transformabo 569 
Transglicosidase 301 

Transibo 561 

Translador 905 
Translocabo 564, 565 

Translocabo proteica 416 
Translocabo robertsoniana 564 
Translocador 79 
Translocador ADP/ATP 334 
Translocador de glicerato-glicolato 305 
Translocador de glicose 301-302 
Translocador de maltose 301-302 
Translocador de triosefosfato 299-300 
Translocon 413 
Transmisao 317 
Transpirabo 265, 268/ 985 
Transportador ativo primario 234 
Transportador de Cl do tipo simporte 
513 

Transportador de sacarose 394 
Transportador do tipo antiporte 233, 234 
Transportador do tipo simporte 233, 234 
Transportador do tipo uniporte 233 
Transporte ativo secundario 233 
Transporte de agua 266 
teoria da coesao 273 
xilema 271 

Transporte de agua de longa distancia 259, 
271 

Transporte de assimilados, floema 325 
Transporte de auxinas 436 
Transporte de eletrons 106 
Transporte fotossintetico de eletrons 286, 
288 

Transposase 387 
Transposon 6-7, 386, 561 
Transversao 561 
Trans-zeatina 442,443 
ribosideo 443 

Trapa (Trapa) 881,1068-1069 
Trapa, ver Trapa 
Traqueide 767, 770 
Traqueide anelar 781-782 
Traqueide escalariforme 779-780 
Traqueides 145,187-188 
Traqueofitos 625, 763 
Traumatotropismo 505 
Trebouxia 690, 728, 734 
Trebouxiophyceae 728 
Tremella (“Zitterpilz”) 682 
Tremellales 682 
Tremellomycetidae 682 
Trentepohlia 690, 726, 742 


Trentepohliophyceae 725 
Trepadeira 797 
Trepadeira por raizes 797 
Treponema 634 
Trevo, ver Trifolium 
Trevo-aquatico, ver Menyanthes 
Trevo-azedo, ver Oxalis 
Trevo-cervino, ver Eupatorium 
Trevo-de-quatro-folhas, ver Marsilea 
Triacilglicerol 343 
Triassico 929 
Tribo 619 

Tribonema 710, 712 
Tribonematales 712 
Trical 694 
Triceratium 707 

Trichia (“Haarstaubling”) 644, 747 
Trichiales 645 
Trichocereus 1093 

Trichocolea (“Haarkelchmoos”) 752 

Trichomanes (“Haarfarn”) 791 

Trichomycetes 652, 656 

Trichophorum (Junco) 1081-1082 

Trichophyton 688 

Trichosanthus 892 

Tricocisto 703, 705 

Tricogino 663, 697 

Tricolpado 806-808, 846 

Tricolporado 807-808 

Tricoma 136,139 

Tricoma da raiz 137, 209-211 

Tricoma vitreo 765 

Trientale 901 

Trientalis 901 

Trifolium (Trevo) 584, 886,1001, 1046- 
1048,1050,1071,1082-1083 
Triglicerideo 34-35 
Triglochin (Trigloquin) 853 
Trigloquin, ver Triglochin 
Trigo, ver Triticum 
Trigo-sarraceno, ver Fagopyrum 
Trilliaceae 856 
Trimeniaceae 847 
Trimerophyton 770 
Triosefosfato 298 

triosefosfato isomerase 297, 328 
Triose-P 299 
Triporado 807-808 
Triptamina 348 
Triptofano 346-347 
Trisetum (Aveia-amarela) 1071,1082- 
1083 

Tristilia 578 
Triterpeno 360 

Triticum (Trigo) 601, 603, 866-867, 987 
Triuridaceae 856 
Troca cationica 252 
Troca de acil 341 

Trochodendraceae, Trochodendrales 871 

Trofofilo 767 

Trofomorfose 483 

Trollius 869, 870 

Tropaeilaceae 895 


Tropaeolum (Capuchinho) 895 
Tropicos 

floresta da montanha 1090 
floresta pluvial 1088 
florestas estacionais 1094 
montanhas 1092 
savana 1096 

Tropismos 485,496, 505 

Trufa, ver Tuber 

Trufa de Piemonte 668 

Tsuga 930, 1106 

Tuber (Trufa) 667-668 

Tuber melanosporum 668 

Tuberaceae 667 

Tuberaria (“Sandroschen”) 897 

Tuberculo caulinar 176-177 

Tubo crivado 144 

Tubo de fertiliza^ao 648, 650 

Tubo polinico 800 

Tubulina 51, 53 

Tubulo polar 654 

Tufo 761, 765 

Tufo de calcario 738 

Tulasnella 672 

Tulipa (Tulipa) 856 

Tulipeira, ver Liriodendron 

Tumor 444, 523 

Tumor do colo da raiz 539, 544 

Tundra 1116 

Tunica 128 

Tupinambo, ver Helianthus tuberosus 
Turfa 753 

Turfeira 1081-1084 
Turfeira de altitude 764/ 

Turfeira de lignita 931 
Turgor 88,260 
Turneraceae 881 
Tussilagem, ver Tussilago 
Tussilago (Tussilagem) 918 
Typha (Taboa) 862,1068-1069 
Typhaceae 862 

u 

Ubiquinona 332 
Ubiquitina412 

Ubiquitinabo 30 
UDPG 300 

UDP-glicose pirofosforilase 299-300 
ulcerado 806-808 
Ulco 806-807 

Ulex (Tojo) 886, 108, 1080-1081,1083- 
1084 

Ulmaceae 888, 890 

Ulmaria, ver Filipendula 

Ulmus 890, 930, 1027 

Ulothrix (“Kraushaaralge”)724/, 724, 742 

Ulva (Alface-do-mar) 722, 725, 741 

Ulvophyceae 725 

Umbela 912 

Umbelliferae 910 

Umbilicaria (Liquen-umbilicado) 690 
Uncinula 665, 666 
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Unicelular, desenvolvimento para 
multicelular 640 
Unifacial 159 
Unikontae 621, 622, 624 
Unilocular 712 
Unissexual 802-803 
Uredinales 674-677 
Uredomycetes (Urediniomycetes) 674 
Uredosporo 676-677 
Uroglena 706 
Uromyces 674, 676, 678 
Urospora 714 
Urtica (Urtiga) 570, 891 
Urticaceae 888 
Urtiga, ver Urtica 
Urtiga-morta, ver Lamium 
Urze, Magri^a, ver Calluna 
Urze, ver Erica 
Urze-campanula 902 
Usnea 691 
Uso da terra 1028 
Uso de campos 1032-1033 
Ustilaginales 672 

Ustilago (Fungo-carvao, Carvao-do- 
milho) 672, 673, 673/ 

Ustomycetes (Ustilaginomycetes) 672 
Utricularia (Utricularia) 908, 1068-1069 
Utricularia, ver Utricularia 
Utriculo 862 

Uva-de-urso, ver Arctostaphyles 

V 

Vaccinium (Mirtilo) 902,1072-1073, 1081- 
1082, 1085,1090,1092, 1114,1116 
Vacuolaria 705 
Vacuolo 49,81,88-89 

com cristais de gipsita 738 
Vagem, Legume 830 
Vaginula 759 
Vahliaceae 903 
Valeriana (Valeriana) 914 
Valeriana, ver Valeriana 
Valerianaceae 914 

Valerianella (“Salada-do-campo”) 914 

Vallisneria 853-854 

Valonia 729 

Valoniales 727 

Valor C 62 

Valor indicador 1073 

Valsaceae 670 

Valva silicosa 707, 709 

Vanda 859 

Vanilla (Baunilha) 859, 1095 
Vanilloideae 858 
Vara-de-ouro, ver Solidago 
Varia^ao adaptativa 585 
Varia^ao clinal 585 
Variancia 573-574 
adaptativa 585 
biologica 953-954 
genetica 559/ 


Variedade 619 
Vassoura-de-bruxa 660 
Vaucheria 711, 742 
Vegeta<;ao 
artica 1116 
atual 1075 
costeira 1118 
global 1074-1075 
mediterranea 1100 
potencial 1075 
temperada alpina 1108 
Velame 857 
Vellozia 988 
Velloziaceae 856 
Velocidade de crescimento 379 
Vena^ao 197-200 
Vena^ao dicotomica 771 
Vena^ao pinada 771, 789 
Vena^ao reticulada 771, 789 
Ventrifixo 804 
Venturia 670, 688 
Veratophyllales 847 
Veratrum (Heloboro, Flor-da-verdade) 
856, 1109 

Verbasco, ver Verbascum 
Verbascose 324 

Verbascum (Verbasco) 583, 908 
Verbena (Verbena) 906 
Verbena, ver Verbena 
Verbenaceae 906 
Vernalina 466 
Vernaliza^ao 455,465 
Veronica (Veronica) 908, 909 
Veronica, ver Veronica 
Verossimilhan^a maxima 616 
Verrucaria (“Warzenflechte”) 714 
Verrucariales 670 
Vesicula 47, 86 
Vesicula central 653 
Vesicula com proteina de revestimento 
(vesicula COP) 87 
Vesicula de flutua^ao 717 
Vesicula de gas 635 
Vesicula revestida 86, 87 
Vetor de transforma^ao 389 
Veu (indusio) 790 
Veu 680 
Vexilo 886 
Vibrio 634 
Vibrioes 626 
Viburno, ver Viburnum 
Viburnum (Viburno) 914,1082-1083 
Vida (Ervilha-de-cheiro) 886, 888 
Vicilina 371 
Victoria 847 
Vida 2, 8, 621 

Vida terrestre, adapta^ao a 648, 652 
Videira, ver Vitis 

“Videira silvestre”, ver Parthenocissus 


“Vierzahnmoos”, ver Tetraphis 
Vinca (Pervinca) 905 
Vincetoxico 905 
Vincetoxicum 905 
Viola (Violeta) 881, 882 
Violaceae 881, 882 
Violaxantina 280 
Violeta, ver Viola 
Violeta-africana, ver Saintpaulia 
Violeta-da-lua, ver Lunaria 
Viridiplantae 722 
Viroide 6-7, 24, 539 
Virulencia 687 
Virus 24,430, 539 

Virus do mosaico da couve-flor (CaMV) 
540 

Virus do mosaico do tabaco 430 

Viscaceae 877 

Viscidio 857 

Visco, ver Viscum 

Viscum (Visco) 877, 1028 

Vitaceae 877, 879 

Vitales 877, 879 

Vitis (Videira) 878, 879, 930 

Vivianiaceae 879 

VNTRs 575 

Vochysiaceae 879 

(3-voltas 27 

Voltziales 836, 839, 929 
Volutina 627 
Volva 683 

Volvocaceae, Volvocales 729, 731 
Volvox (Volvox) 640, 732 
Volvox, ver Volvox 
Vorticelas 56 
Vorticella 56 

w 

Waal 935 

“Wachtelweizen”, ver Melampyrum 
“Waid”, ver Isatis 
“Walch”, ver Aegilops 
“Waldgerste”, ver Hordelymus 
“Wanzenkraut”, ver Cimicifuga 
“Warzenflechte”, ver Verrucaria 
“Wasserschweif”, ver Hydrurus 
Watt 1081-1084 
“Weichb ovist”, ver Lycoperdon 
“Weiftmoos”, ver Leucobryum 
Welwitschia 841-843, 1050, 1098 
Wilfiella 855 
Winteraceae 851 
Wisteria (Glicinia) 888 
Wolfia 855 
Wollemia 840 

“Wollgras”, ver Eriophorum 
“Wulstling”, ver Amanita 
Wiirm 935 

“Wurmflechte”, ver Thamnolia 
“Wurzelschwamm”,ver Heterobasidion 
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X 

Xanthomonas 634 
Xanthoria (Liquen-amarelo) 690 
Xanthorrhoea (Capim arborescente) 980, 
1000 

Xanthorrhoeaceae 857 
Xantofilas 280 
Xenasma 672 
Xerocasia 517 
Xerofito 765, 797 
Xeromorfose 482 
Xeronemataceae 857 
Xilema 145 

capaddade condutora hidraulica 272 
cavita<;ao 986 
embolia gasosa 273 
secundario 183-184 
Xiloglucano-endotransglicosidase 451 
Xilulose 31 

xilulose-5-fosfato 297 
Xisto 637 

Xylaria (“Holzkeule”) 669-670 
Xyridaceae 862 

Y 

Yucca (Iuca, Vela-de-pureza) 980,1112 

Z 

Zamia 810, 827, 834/ 

Zamiaceae 835 


Zanardinia 

Zanichellia (Zaniquelia) 853-854 

Zaniquelia, ver Zannichellia 

Zannichelliaceae 853 

Zea (milho) 594-595, 597, 866 

Zeaxantina 280 

Zebrina 867 

Zelkova 933 

Zigocacto, ver Zygocactus 
Zigofilo, ver Zygophyllum 
Zigosporo 657/ 

Zigoteno 72 
Zigoto 71, 641 
Zimbro, ver Juniperus 
Zinco 247 

Zingiber (Gengibre) 868 
Zistrose, ver Cistus 
“Zitterpilz”, ver Tremella 
“Zitterzahn”, ver Pseudohydnum 
Zoidiogamia 824 
Zona altitudinal das floras 1053 
Zona climatica 958-959, 1085-1086 
Zona de alongamento 179-181 
Zona de polissaprobio 741 
Zona hibrida 595 
Zona mesossaprobia 741 
Zona oligossaprobia 742 
Zona pedicelar 812 
Zona tubular 812 

Zonas de vegeta^ao, altitudinais 1075 
Zonas latidunais das floras 1051 


Zonobioma 1085-1086 
Zoocito 9 
Zoodorela 724 
Zoofilia 820, 822 
Zoopagales 656 
Zooparasito 523 
Zoophagus 688, 689 
Zoosporo 646, 648 
Zoosporodsto 648, 655 
Zooxantela 704 

Zostera (Zostera) 854,1081-1082 
Zostera, ver Zostera 
Zosteraceae 853, 854 
Zosterophyllum 769, 770, 927 
Zwischenwirt 678 
Zygnema (Alga conjugada) 739 
Zygnemataceae 738 
Zygnematophytina 720, 737 
Zygocactus (Zigocacto) 875 
Zygochytrium 653, 654 
Zygomycetes (Mucoromycetes) 657 
Zygomycota 656 

Zygophyllaceae, Zigophyllales 881 
Zygophyllum (Zigofilo) 1098 
Zygorrhynchus 659 



Abreviaturas 


A 

Adenina 

g 

Condutibilidade de difusao 

ABA 

Acido abscisico 

G 

Guanina 

ADP 

Adenosina difosfato 

GA 

Giberelina A 

AFE 

Area foliar espedfica 

Genes 

R (de resistencia a patogenos) 

AFS 

Espa^o livre aparente 

GFP 

Proteina verde fluorescente 

a gg- 

Agregado 

GOGAT 

Glutamina-2-oxoglutarato 

AIA 

Addo indol-3-acetico 


aminotransferase 

A 

■^max. 

Assimila^ao maxima (C0 2 ) 

GSI 

Autoincompatibilidade gametofitica 

AMP 

Adenosina monofosfato 

GTP 

Guano sina trifosfato 

APG 

Grupo de filogenia das angiospermas 

GUS 

(3-glucuronidase 

ATP 

Adenosina trifosfato 

HIR - FR 

Resposta em irradiancia alta - 

C 

Citosina 


vermelho-distante 

CA 

Analise de correspondencia 

HIR-R 

Resposta em irradiancia alta - vermelho 

CAM 

Metabolismo acido das crassulaceas 

HIR 

Resposta em irradiancia alta 

cAMP 

Adenosina monofosfato ciclico 

IAF 

Indice de area foliar 

CCA 

Analise de correspondencia canonica 

IAP 

Indice de area da planta 

CLAE 

Cromatografia liquida de alta eficiencia 

kb, pkb 

Quilobase, Pares de quilobases 

cM 

CentiMorgan 

kDa 

Quilodalton 

COD 

Carbono organico dissolvido 

LAD 

Densidade de area foliar 

CUE 

Eficiencia na assimila^ao do C0 2 

LFR 

Resposta em fluencia baixa 

d 

2-desoxi (ribo)- 

LHC 

Complexo de capta^ao de luz 

Da 

Dalton 

LRR-RLK 

Quinase similar a receptor com dominio 

DFS 

Espa^o livre de Donnan 


extracelular rico em leucinas 

DIC 

Contraste diferencial de interferencia 

M 

Molaridade 

DNA 

Acido desoxirribonucleico 

MAC 

Meristema apical do caule 

DNAc 

DNA complementar 

MAP 

Proteina ativada por mitogeno 

DNAcp 

DNA do cloroplasto 

ME 

Microscopio eletronico 

DNAds 

DNA fita dupla 

MET 

Microscopio eletronico de transmissao 

DNAmt 

DNA mitocondrial 

MEV 

Microscopio eletronico de varredura 

DNApt 

DNA plastidial 

MFA 

Massa foliar por area 

DNase 

Desoxirribonuclease 

MOD 

Materia organica dissolvida 

DNAss 

DNA fita simples 

MOS 

Materia organica do solo 

dNTP 

Desoxinucleosideo trifosfato 

M r 

Massa molecular relativa 

EC 

Estrias de Caspary 

MTOC 

Centro organizador de microtubulo 

EMS 

Etilmetanossulfonato 

MVA 

Micorriza vesiculo-arbuscular 

EQ 

Eficiencia quantica 

NAD + 

Nicotinamida adenina dinucleotideo 

ET 

Evapotranspira^ao 


(oxidado) 

EUN 

Eficiencia do uso do nitrogenio 

NADH 

Nicotinamida adenina dinucleotideo 
(reduzido) 

Nicotinamida adenina dinucleotideo 
fosfato (oxidado) 

FAD 

fadh 2 

Flavina adenina dinucleotideo (oxidada) 
Flavina adenina dinucletideo (reduzida) 

NADP + 

FMC 

Fra^ao de massa caulinar 

NADPH 

Nicotinamida adenina dinucleotideo 

FMF 

Fra^ao de massa foliar 


fosfato (reduzido) 

FMR 

Fra^ao de massa radicular 

NDVI 

Indice de vegeta^ao por diferen^a 

FR 

Vermelho-distante (do ingles, far red) 


normalizada 
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NHPr 

Proteinas nao histonas 

RNAm 

RNA mensageiro 

NJ 

Neighbor joining 

RNAmi 

microRNA 

NMR 

Ressonancia magnetica nuclear 

RNAr 

RNA ribossomico 

NPC 

Complexo do poro 

RNase 

Ribonuclease 

NTP 

Nucleosideo trifosfato 

RNAsi 

RNA de interferencia pequeno 

PAGE 

Eletroforese em gel de poliacrilamida 

RNAsn 

RNA nuclear pequeno 

PAR 

Radia^ao fotossinteticamente ativa 

RNAt 

RNA transportador 

PAUP 

Analise filogenetica usando parcimonia 

RNP 

Complexo ribonucleoproteico 

pb 

Pares de bases 

RON 

Regiao organizadora do nucleolo 

PCA 

Analise de componentes principals 

Rubisco 

Ribulose-l,5-bisfosfato carboxilase/ 

PCL 

Ponto de compensa^ao da luz 


oxigenase 

PCO 

Analise de coordenadas principals 

RubP 

Ribulose-l,5-bisfosfato 

PCR 

Rea^ao em cadeia da polimerase 

S 

Unidade de Svedberg 

PDC 

Plantas de dias curtos 

SEP 

Sequencia de endere^amento 

PDL 

Plantas de dias longos 


peroxissomico 

PEP 

Fo sfo enolp ir uv at o 

SI 

Autoincompatibilidade 

PFD 

Densidade de fluxo fotonico 

SLN 

Sinai de localiza^ao nuclear 

PM 

Parcimonia maxima 

sp 

Especie 

pmf 

For^a motriz de protons 

SR 

Comprimento especifico da raiz 

PPB 

Produ^ao primaria bruta 

SSI 

Autoincompatibilidade esporofitica 

PPFD 

Densidade fotossintetica de fluxo 

T 

Timina (as vezes, tambem temperatura) 


fotonico 

TAL 

Taxa de assimila^ao liquida 

PPL 

Produ^ao primaria liquida 

TCR 

Taxa de crescimento 

PRS 

Particula de reconhecimento de sinal 

TF 

Fator de transcri^ao 

PS 

Fotossistema 

TFP 

Tipos funcionais de plantas 

PTI 

PAMP - Padroes moleculares associados 

Tr 

Transpira^ao 


a patogenos 

U 

Uracila 

PV 

Ponto vegetativo 

ULR 

Taxa de unidade foliar 

QR 

Quociente respiratorio 

UPGMA 

Unweighted pair group method using 

R 

Respira^ao 


arithmetic averages 

R 

Vermelho (ingles, red) 

VLFR 

Resposta em fluencia muito baixa 

RAF 

Razao de area foliar 

VM 

Verossimilhan^a maxima 

RE 

Reticulo endoplasmatico 

WFS 

Espa^o livre de agua 

REL 

Reticulo endoplasmatico liso 

WSD 

Deficit de satura^ao de agua 

RER 

Reticulo endoplasmatico rugoso 

WUC 

Coeficiente do uso da agua (do ingles, 

RNA 

Acido ribonucleico 


water use coefficient) 

RNAhn 

RNA heteronuclear 

WUE 

Eficiencia no uso da agua 



Unidades e Si'mbolos 


SI (Sistema internacional de unidades): Unidades basicas e simbolos 


Grandeza 

Unidade 

Simbolo 

Grandeza 

Unidade 

Simbolo 

Corrente eletrica (I) 

Ampere 

A 

Massa molecular (N) 

Mol 

mol 

Comprimento (1) 

Metro 

m 

Temperatura (T) 

Kelvin 

K 

Intensidade luminosa 

Candela 

cd 

Tempo (t) 

Segundo 

s 

Massa (m) 

Quilograma 

k g 





Importantes unidades do SI derivadas 

Grandeza 

Unidade 

Simbolo 

Equivalente em unidades do SI 

Pressao 

Pascal 

Pa 

1 Pa = 1 N m~ 2 = 1 kg m" 1 s~ 2 

Carga eletrica 

Coulomb 

C 

1C=1As=1J V -1 

Tensao eletrica (voltagem) 

Volt 

V 

1 V = 1 J A 1 s _1 = 1 W A" 1 

Resistencia eletrica 

Ohm 

Q 

1 Q. = 1 m 2 kg s 3 K 1 

Energia, trabalho, quantidade de calor 

Joule 

J 

1J = 1 W s = 1 kg m 2 s~ 2 


Eletrovolt 

eV 

1 eV= 1,602 x 10“ 19 J 

Dose de energia (radia^ao ionizante) 

Gray 

Gy 

1 Gy = 1J kg -1 = 1 m 2 s~ 2 

Frequencia 

Hertz 

Hz 

1 Hz = 1 s _1 

Atividade catalitica (enzimas) 

Ratal 

kat 

1 kat = 1 mol s -1 

For^a 

Newton 

N 

1 N = 1 kg m s -2 

Energia mecanica, corrente de energia 

Watt 

W 

1 W = 1 kg m2 s” 3 

Fluxo luminoso (= intensidade de luz) 

Lux 

lx 

1 lx = 1 lm m 2 

Corrente luminosa 

Lumen 

lm 

1 lm = 1 cd sr” (sr = Steradiant) 

Radio atividade 

Becquerel 

Bq 

1 Bq = 1 s” 1 


Unidades de radia^ao fotoquimicamente ativas 


Equivalente em 


Equivalente em 

Grandeza 

unidades do SI 

Grandeza 

unidades do SI 

Fluencia da energia 

Jm- 2 

Quantidade de luz 

lm s 

Fluxo de energia 

J m s = W m 

Fluencia quantica (fluencia fotonica) 

mol m 2 

Quantidade de energia 

j 

Fluxo quantico (fluxo fotonico) 

mol m 2 s” 1 

Corrente de energia 

js _1 

Corrente quantica (corrente fotonica) 

mol s _1 

Fluencia da luz 

lm m~ s 




Unidades de fenomenos de transporte, processo de crescimento e processo de movimento 

Grandeza 

Equivalente em unidades do SI 

Transporte 

Fluxo (J) 

i-2-l 3 -2 -1 -1 

mol m s oumm s = m s 

Corrente (I) 

mol s” 1 ou m 3 s” 1 

Crescimento, Movimento, Velocidade (v) 

-i 

m s 














1166 Unidades e Simbolos 


Unidades empregadas com frequencia em fisiologia (nao contidas no SI) 


Grandeza Unidade 

Simbolo Equivalente em unidades do SI 


Pressao (p) 

Bar 

bar 

1 bar = 105 Pa = 10 5 N m 

Massa (m) 

Grama 

g 

1 g = 10' 3 kg 


Tonelada 

t 

II 

ft 

CfQ 

Massa molar 

Grama mol” 1 


1 g mol 1 = 10 3 kg mol 1 

Constante de sedimentaqao 

Svedberg 

S 

1 S = 10“ 13 s 

Concentraqao molar 




Molaridade 

Mol litro” 1 

M 

mol l” 1 = mol dm” 3 

Molalidade 

Mol quilograma” 1 


mol kg” 1 

Osmolaridade 

Mol de particulas osmoticamente ativas 


osmol kg” 1 


por quilograma de solvente (agua) 



Massa atomica (massa molecular) 

Dalton 

Da 

1 Da = 1,6605 x 10” 27 kg 

Temperatura (T) 

Graus Celsius 

°C 

0 °C = 273,15 K 

Volume (V) 

Litro 

1 

1 L = 10 3 m 3 = 1 dm 3 

Tempo (t) 

Minuto 

min 

1 min = 60 s 


Hora 

h 

1 h = 3.600 s 


Dia 

d 

1 d = 86.400 s 


Ano 

a 



Fatores de conversao para 

outras unidades 



Grandeza 

Unidade 

Simbolo 

Conversao em unidades do SI 

Pressao 

Atmosfera 

atm 

1 atm (760 mm da coluna de Hg) = 101325 Pa = 1,013 bar 


Torr 

torr 

1 torr = 101325 Pa: 760 = 133,3 Pa 

Energia 

Erg 

erg 

1 erg = 10 7 J 


Caloria 

cal 

1 cal = 4,1868 J 

Dose de energia 

Rad 

rd 

1 rd = 0,01 J kg 1 

Dose de ions 

Rontgen 

r 

1 r = 2,58 x 10 4 C kg 1 

Comprimento 

Angstrom 

A 

1 A = 10' 10 m = 10' 1 nm 

Quantidade de quanta 
(quantidade de fotons) 

Einstein 

E 

1 E = 1 mol quanta (fotons) 

Radioatividade 

Curie 

Ci 

1 Ci = 3,77 x 1010 Bq 


Multiplos e 

decimals de unidades (prefixos ou acessorios)* 




Peta- (P) 

10 15 

Hecto- (h) 

10 2 

Micro- (q) 

10” 6 

Tera- (T) 

10 12 

Deca- (da) 

10 1 

Nano-(n) 

10” 9 

Giga- (G) 

10 9 

Deci- (d) 

10' 1 

Pico- (p) 

10” 12 

Mega- (M) 

10 6 

Centi- (c) 

10” 2 

Femto- (f) 

10” 15 

Kilo- (k) 

10 3 

Mili- (m) 

10” 3 

Atto- (a) 

10” 18 


* Para evitar equivocos, recomenda-se o uso de potencias nos calculos. 











